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A VANT PROPOS 
La thèse présentée ic i concerne principale ment le rôle des interactions proie-prédateur 
dans l'éco logie de la reproduction des oiseaux de ri vage (limi coles) nichant dans l'Arctique. 
La thèse consiste e n une introducti on générale (chapitre 1), sui vie par quatre chapitres qui 
présente nt les résultats principaux de mes travaux de doc torat, et finaleme nt , une di scussion 
générale. Ces qu atre chapitres qui constituent le corps de cette thèse sont présentés sous 
formes d 'arti c les sc ienti f iques rédi gés en langue anglaise. Il s sont soit déj à publiés dans une 
revue sc ienti fique (c hapitres 2 e t 5), so it prêts à soumettre en vue de publicati on dans une 
revue sc ienti fique (c hapitres 3 e t 4). Mê me s i j e suis l'auteur princ ipal de chacun de ces 
arti c les sc ie ntifiques, ceux-ci sont aussi l'abouti ssement d ' une co ll aboration avec plusieurs 
coauteurs dont les contributi o ns sont présentées ic i. L'étude qui est présentée dans le 
deux iè me chapitre a été publ ié dans la revue «J ounal of F ie ld Orn ithology» avec Joël Bêty, 
mo n direc te ur de thèse, en coaute ur. L 'étude a été conçue par J . Bêty et moi-mê me. J' ai 
réco lté e t analysé les données et écrit le manu sc rit qui a é té fin alement révisé par J . Bêty. 
L'étude présentée au tro isième c hapi tre a été co nçue par J . Bêty e t moi-même. Les données 
relati ves aux re nard s arctiques et aux lemmings ont été fourni par DOlTÙnique Berteaux et 
Gilles Gauthi e r. J' a i réco lté les données concernant les li micoles, analysé les données et 
réd igé le manu scrit qui a é té révisé par tous les coauteurs (D . Berteaux, G . Gauthier, et J . 
Bêty). L'étude décrite dans le quatriè me chapitre a été conçu par moi-mê me. J' a i récolté et 
analysé les do nnées et rédigé le manu scrit ensuite rév isé par tous les coauteurs (D. Berteaux, 
G. Ga uthi r, e t J . Bêty). Co mme pour le précéde nt chapitre, les données re la ti ves aux renards 
arc tiques et aux lemmings prov ie nnent des travaux réa li sés par D . Berteaux e t G. Gauthie r. 
Le c inquième e t dernier chapitre es t une co mbin aison de deux articl es scientif iques (une lettre 
e t une réponse à une critique aux même le ttre) publi és dans la revue «Science» avec Paul 
A .S mith , Erica No l, Jean-Loui s M artin , Ken F. Abraham, H . Grant Gilchrist, R. 1. Guy 
M orri so n et J . Bêty. Ce chapitre représente la contribution maj eure de la thèse. L 'étude a 
é té conçue par P .A. S mith , J. Bêty e t moi-même. L'effort coll aborati f à travers les diffé rents 
sites d ' é tudes a été coordonné par P .A. Smith e t moi-même (récoltes des données historiques, 
rédac ti on, révision e t di sséminatio n des protocoles, et e nvoie de matériels). Les données 
re lati ves aux nids a rtific ie ls ont é té fourni par K . F. Abraham pour l'Île Akimi ski , NU, par E. 
No l pour Churchill , MB, par P. A. Smith et H . G . G ilchri st pour l' Île Southampton, NU, et 
l'Î le Coats, NU, par J .-L. Martin pour l'Îl e du Prince Charles, NU, par J . Bêty et moi-même 
pour l' Îl e By lot, NU, et R. 1. G. Morrison pour le site d 'Alert sur l'Île d 'Elles mere, NU. J'ai 
organi sé et analysé les données et écrit le manu scrit qui a été finalement révisé par tous les 
coauteurs. J'ai écrit la réponse à une critique du premier article (qui fait palt ie de la 
discussion du chapitre concernant l' utilité des nids artificiels) et tous les autres auteurs ont 
contribué aux rév isions. 
En tant des remerciements, pre mièrement je voudrais remercier mon professeur, Dr. 
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Joë l Bêty . Je le re mercie pour l'encadrement qu'il m'a offert tout au long de mon doc torat et 
pour avo ir eu assez foi en mo i pour m' inviter à travailler dans sa première équipe d'étudiants 
gradués . Je le remerc ie spéc ifiquement pour son attitude «tout est possible, sky is the limit», 
qui m'a donné la liberté de réali ser mes études à une plus grande échelle que prévue. Je 
remerc ie également Domi niq ue Berteaux qui a joué le rôle de co-superviseur, 
particuli èrement au début de mon doctorat. Merci également à Karel Allard, Gilles Gauthier, 
Do minique Gravel, Mage lla Guillemette, Rick Lanctot, Jean-François Giroux, Martin-
Hughes St-Laurent et F ranço is Vézin a, qui ont accepté d 'évaluer les di fférents étapes 
majeures de mon do~ to ra t , so it le devis, l' examen de synthèse, le séminaire et finalement la 
soutenance de thèse. Je voudrais auss i remercier tous les co-auteurs des articles sc ienti fiques 
déjà pu bliés (chapitre 2 et 5), Paul A llen Smith , Erica Nol, Jean-Loui s Martin , Ken 
Abraham, Frank Doy le, Guy Morri son, H . Grant Gilchri st et bien sû r, Joël Bêty. Sans vous, 
je n'aura is pas pu fa ire ma meill eure con tri bution à la sc ience ... à date! Et en dernier, mais 
certainement pas le moindre en importance, merci à Cedrik Juillet qui a été mon «chien de 
garde» méthodologique et stati stique en permanence, même quand j e ne voul ais pas savoir 
mes erreurs ... 
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Lernieux, Ludovic Jolicoeur, Benoit La liberté, Jean-François Lamarre, Léoni e Merc ier, 
Daniel Ootoova, Martin Patenaude-Monette, François Rousseu et Leslie Qangug. Je 
remercie également tous les autres étudi ants ou ass istants à Bylot entre 2005 et 2009 qui nous 
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ont a idés avec nos travaux . Pour leurs critiques constructives sur les a t1i cles et les 
présentati ons, je remercie tout le monde du laboratoire Bêty-Berteaux de 2005 à 2009. Merci 
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RÉSUMÉ 
L ' hypothèse des proies a lte rnatives suggère que la répon se foncti onnelle e t numérique 
des prédateurs à la flu ctu ation des populati ons de proies inf luence le ri sque de prédati o n 
annuel sur d'autres proies comme les œufs d'oiseaux . Dans certains systè mes du Haut-
Arctique caractéri sés par des populations cycliques de lemmings, le co mporte me nt de 
c hangeme nt de préférence des prédateurs a été mi s en lien avec les flu ctuati ons observées 
c hez des populati ons d 'oiseaux co-existantes. Le but général de cette thèse é tait d'étudie r les 
effets en cascade des inte racti ons prédateur-proie sur une proie alte rnati ve, les œufs d 'o iseaux 
de rivage. Les deux principaux obj ectifs étai ent 1) d'é tudier les effets de l' abondance de 
proies préférées (lemmings) e t de proies alternatives (o ies), sur les te ndances te mpore lles et 
s patiales du ri sque de prédatio n e t de la survie des nids d 'oiseaux de rivage, e t 2) d'i nvesti gue r 
les te ndances spatial es du ri sque de prédation à grande éche lle dans l'Arc tique ca nad ie n. Pour 
atte indre ces objectifs, des données sur le ri sque de prédation (mesuré à l' aide de nid s 
a rtifi c iels) e t sur la survi e des nids d'o iseaux de ri vage (mesurée avec les nids nature ls) ont 
é té recue illies sur une pé ri ode de 5 ans à l'îl e Bylot (Nunavu t). Des données sur l'identité et 
l' activité des prédateurs (par caméra) ainsi que l'abondance des prédateurs (renard a rctique) 
e t l'abondance des proies a lte rnati ves (lemmings et oies) ont égale ment é té recue i Il ies. Pour 
caracté riser les tendances à grande éche ll e spatiale, le ri sque de prédati on sur des nids 
artifi cie ls a é té mesuré à 7 s ites le long d'un gradient latitudinal de 3350 km dans l'Arctique 
canad ien. 
À l'île Bylot, les caméras de survei llance ont révé lé que le renard a rctique es t le 
principal prédateur des œufs dans les nids artificiel s de mê me que dans les vé ritabl es nid s 
d 'oiseaux de rivage. Les données récoltées sur une période de 5 ans ont dé mo ntré un e ffet 
négatif significatif de l'abond ance de le mmings sur le ri sque de prédati on. Les probabilités 
de survie des nids artifi c ie ls é taient quant à ell es re liées négati vemen t à l' abond ance de 
renard s mais, pos iti veme nt à l'abondance d ' oiseaux prédateurs. De mê me, le me i lieur fac teur 
expliquant les vari ations inte rannue ll es de la survie journaliè re des nids d 'oiseaux de ri vage 
é ta it l'abondance de le mmings. En effet, la survi e des nid s fut plus basse dan s les années de 
faible abo ndance de le mmings. Les ri sques de prédation des nids d' oiseaux de ri vage dan s 
une colonie d'oies étaie nt positi veme nt reliés à la densité de nids d'o ies . Toute fo is cette 
relation é ta it forte et s ignificative seulement l'année de faibl e abo ndance de le mmi ngs, so i t 
une augmentation de près de 600% quand la densité de nids d 'oies es t passée de 0 à 24 nids 
par hectare. Puisque nous avons confirmé que le renard a rctique es t un prédateur commun des 
le mmings, des œufs d'oies e t des œ ufs d 'o iseaux de ri vage, ces données suppo rtent 
l'hypothèse d 'effets en cascade de l'abondance des proi es préférées et alte rnatives sur le 
ri sque de prédation de proies accidentelles comme les o iseaux de rivage. E n ce qui a trait au 
ri sque de prédation à plu s grande échell e spatiale, nous avons observé une di minution 
significative du ri sque de prédation avec la latitude, ce qui indique que les o iseaux qui 
migrent plu s vers le no rd peuvent bénéficier d 'avantages en termes de reproducti on sous la 
forme d ' une diminuti o n du ri sque de prédati on des nids. Sur la base de ces résultats, le risque 
de prédati on semble j ouer, à plusieurs éc he ll es spati ales, un rô le centra l dan s l'éco logie de la 
reproduction des oiseaux de rivage nichant dans l'Arctique. Les recherches futures devra ient 
étudie r les mécanismes qui re li ent les inte ractions trophiques des proies préfé rées, 
a lte rnatives et accidente lles à l' éche lle locale avec les te ndances à grande éche lle spati a le du 
ri sque de prédation sur les oiseaux nichant dans l'Arctique. 
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ABSTRACT 
The Alternative Prey Hypothesis sugges ts that the functional and numerical respo nse 
of predators to f1u ctuating prey popul ati ons results in variation in annu al predat ion pressure 
on a lte rnati ve prey such as bird eggs. In some hi gh-arc tic systems, characte ri zed by cyc lic 
micro-rodent populatio ns, predator sw itching behav iour has been implicated in driving 
fluctuations in co-existing bird populations. On Bylot Is land, Nunavut, a numerical and 
functional response of arctic fox to their preferred lenuning prey affects the breeding output 
of alternative prey (goose eggs) and an aggregati ve numerical response of predators has been 
documented in areas o f high goose nes ting dens ity. The purpose of this thes is was to 
in ves tigate the cascading effects of these predator-prey inte rac tions on a third inc idental prey 
species, shorebird eggs. The two main objec ti ves were 1) to in vestigate the effec ts of 
p refe ITed (le mming) and alte rn ative prey (geese) abundance on te mporal and spatial patterns 
in predati o n risk and nest surviva l of shoreb irds on Bylot Island , and 2) to investigate large 
scale spati al trends in predation ri sk ac ross the Arc ti c. To meet these objec ti ves, data on 
predation ri sk (measured via a rtific ial nests) and nest survival of shorebirds (measured via 
real nes ts) were collected over a peri od of 5 years on Bylot Island . Data o n predator 
identification and acti vity (v ia camera) a long with predator (arctic fox) and alternati ve prey 
(l e mmings and geese) abund ance were also co ll ected. To in vestigate large scale patte rns in 
p redation ri sk, a rti f icia l nests were mo nitored at 7 sites a long a 33S0km latitudinal gradient in 
the easte rn Canadian Arctic. 
On Bylot Is land , camera monitoring revea led the arc ti c fox as the primary predator of 
both real and aIiific ial shorebird eggs. Over a pe ri od of 5 years, lemming abundance had a 
s ign i ficant negati ve effec t on predation ri sk. S urvi va l probabiliti es of a rti ficial nests were 
also negati vely re lated to fo x abundance but positi ve ly assoc iated with the abundance of 
breeding av ian predators, likely due to predator exc lu sio n by avian predators. Models of 
dail y nest survival for real nes ts a lso indi cated that inte r-annual variation in nest surviva l was 
best ex pl a ined by le mming abundance, not by predator abundance. Spatia l vari ation in 
predatio n ri sk on shorebirds w ithin vic inity of a la rge goose co lony varied with goose nest 
density, with predation ri sk increas ing by over 600% when goose nest density increased from 
o to 24 nests pe r hec ta re, but only in yea rs of low le mming abundance. Having confirmed the 
a rcti c fox as a shared predator of le mmings, goose eggs and shorebird eggs, these data 
provide evidence of cascading effec ts of pre feITed and alte rnative prey abundance on 
predation ri sk for inc idental prey such as shoreb ird eggs. When predation ri sk was measured 
a t a larger spati al scale, a s ignifi cant decrease in predation risk with latitude was documented, 
providing evidence that birds migra ting fmih er north may acquire reproductive benefits in the 
form of lower nest predation ri sk. Based on these results, predatio n ri sk appears to play a 
central role in the reproducti ve ecology of arcti c-nesting shorebirds at several spatial scales. 
Future research should in vestigate mechani sms linking local scale trophic inte ractions 
between preferred, alte rnati ve a nd incide ntal prey w ith la rge scale latitudinal trends in 
predatio n ri sk o n arctic-nesti ng birds. 
CHAPTER 1 INTRODUCTION ET CADRE THÉORIQUE 
1.1 LES INTERACTIONS PRÉDATEURS-PROIES. 
L'abondance e t la di stributi on des o rgani smes dans l' environne ment sont déterminées 
par une multitude de fac teurs abi otiques te ls que le c limat et les nutriments, et biotiques, soit 
les interac tions avec d'autres organi smes, te ls les prédateurs, les proies ou les compétiteurs 
inter- e t intra-spéc if iques. Hi storique me nt , le domaine de l'écologie des co mmunautés était 
dominé par les é tudes sur la compétiti on, ma is plus récemment, la prédati on a trouvé sa place 
comme mécani sme a lternatif et 'compétitif' qui contribue significativeme nt à expliquer 
l'assemblage des espèces dans une co mmunauté (Chase et al., 2002 ; C hesson & Kuang, 
2008). Il Y a plus de 80 ans que Lotka et Volterra (Lotka, 1920, 1925; Vo lterra, 1926) ont 
présenté les équ ati ons théoriques pour explique r l'effet direct de la prédation sur la 
dynamique des popul ati ons des prédateurs e t des pro ies et les cyc les de populati ons qui 
peuvent en découl er (Figure 1.1 ) . De pui s, que lques études à long terme, comme celle sur les 
cyc les de popul at ion des lièvres et des lynx dans la fo rêt boréale du Canada (Elton & 
Nicholson, 1942), nous ont fourni les données e mpiriques pour supp0l1er en partie les 
modèles théoriques qui ex pli que nt la dyna mique de ces interacti ons. Avec sa démonstration 
de la réponse fo ncti onnelle des prédateurs (Holling, 1959), défini par la relation entre le 
nombre de proies consommées par un prédateur e t la densité de proies (Figure 1.2), Holling a 
pavé la route pour de futures recherches ex pliquant la stabilité de ces cycles (Murdoch, 1969 








F igure 1.1 Illu strati on de la synchronie entre les cyc les de la taille de population des proies 






























F igure 1.2 Illu stration de la réponse foncti onne lle du prédateur. Avec une réponse 
foncti onne lle de Type 1, le nombre de proies consommées par un prédateur augmente avec 
J'abondance de proies (relati on linéa ire). En présence d ' une réponse de Type II, le nombre 
de proies consommées par prédateur atte int une asymptote pour une haute densité de proies, 
dû à une contrainte imposée par le temps de manipul ationlingesti on d ' une proie par un 
prédateur. Lors d ' une réponse de Type III, le taux de consommation de proies par prédateur 
es t limité à la faible abondance, mais quand l'abondance augmente, la consommation de 
proie par prédateur augmente jusqu 'à rejoindre une réponse de Type II . 
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La théori e d 'approv isionnement optimal (Charnov, 1976) suggère que lorsqu ' un 
prédateur est confronté à deux types de proies, il devrait maximiser la conso mmation des 
proies de plus haute qu alité et plus fac iles à capturer afin de maximi ser la valeur 
nutriti onnelle tout en réduisant les coûts énergétiques de capture (Macarthur & Pianka, J 966). 
Si deux proies ont une va leur nutritive et un coût de capture égau x, le facteur déterminant le 
choix sera la densité relative des deux types de proi es. Les prédateurs se concentreront sur la 
proie de densité la plus é levée, jusqu'à ce que la densité de cette proie passe en dessous d'un 
certain seuil. Passé ce cap, le prédateur devrait préférer l'autre proie a lternati ve (Figure 1.3; 
Murdoch, 1969). L ' hypothèse des proies alternatives est en grande pa rtie basée sur ce 
co mportement de changement de préférence des prédateurs. Par définition, le changement de 
préférence signifie que quand l' abondance d ' une proie augmente, le prédateur va augmenter 
son taux de consommati on de cette proie de manière di spropol1ionnée et encourir une 
réponse fonctionnell e (Murdoch, 1969 ; Oaten & Murdoch, 1975). L 'effet de changement de 
préférence pour une proie alternati ve est amplifié quand le prédateur a une forte réponse 
numérique à la proie préférée (la relation entre la taille de popu lat ion des prédateurs et 
l 'abondance des proies) et peut même engendrer des cyc les dans les popu lations de proies 
alte rnatives (Bêty et al., 2002; L. G. Underhill , 1993; Summers, Underhill & 
Syroechkovski , 1998). 
Même en l'absence de changement de préférence, les cyc les prédateurs-proies peuvent 
avoi r un effet sur des proi es altem atives . Quand il y a une forte réponse numérique de la part 
des prédateurs face aux proies préférées, la prédation sur d 'autres proies qui sont seulement 
trouvées de façon accidentelle peut augmenter à cause de cet accroissement de l'ac tivité des 
prédateurs (Crabtree & Wolfe, 1988; Vickery, Hunter & Well s, 1992). Une proie 
acc identelle est une proie qui ne fait pas l'objet d ' une recherche dirigée de la part d ' un 
prédateur (Vickery, Hunter & Well s, 1992). Les proies acc identelles constituent souvent une 
peti te propol1ion dan s le régime alimentaire des prédateurs est n'influencent pas la croissance 
des populations de prédateurs. Par contre, une augmentati on des populations de prédateurs, 
soit réell e soit par agrégati on, peut augmenter le ri sque de prédation sur les populations de 
proies accidentelles (Holt & Kotler, 1987) . S'il est assez sévère, un ri sque de prédation élevé 
peut générer l'exclusion spatiale (ex tinction locale; Holt, 1984) des proi es acc idente lles et 
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Figure 1.3 Représentation graphique d ' un changement de préférence pour les proies 
alte rnative quand l 'abondance des proies préféré es t bas. Quand l' abondance de la proie 
préférée augmente, le ri sque de prédation sur les proies alternati ves diminue donc moins des 
proies a lternatives sont consommées par le prédateur. 
Il est évident que les effets direc ts de la prédation , comme la mortalité, peuvent 
influencer fortement les paramètres démographiques de base comme la survie des adultes et 
le recrutement des jeunes pour tous les types des proies (préférées, alternati ves, 
acciden telles). Nous avons dorénavant de bons outi ls pour quantifi er ces paramètres (Cutl er 
& Swann , 1999 ; Juillet etaI. , 2010; Lebreton et aI. , 1992) et les études empiriques sur les 
effets directs de la prédation augmentent (Fondell et al., 2008; Smüh & Wil son, 20 10 ; 
Stenzel et al. , 2007). Par contre, il existe aussi des effets non-morte ls de la prédation. Ces 
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effets sont moins évidents, mai s peuvent avoir une influence tout aussi importante sur 
l'abondance et la distribution des organismes. Les effets non-mortels de la prédati on 
s'expriment souvent par le biai s du comportement des individus, principalement les 
comportements anti-prédateurs ou la sélection d ' habitats sans prédateurs (Jeffries & Lawton, 
1984 ; Schmjdt, 2004). En influençant la sé lection d ' habitat à plusieurs éche lles (Cresswell , 
Lind & Quinn , 2010) les comportements anti-prédateurs peuvent influencer la structure des 
communautés. Cette thèse vi se à examiner les effets directs et indirects de la prédation sur 
une communauté d'oi seaux de ri vage nichant dans l'Arctique. Spécifiquement, j'examine les 
re lati o ns entre la va ri ati on inte rannue lle du ri sque de prédati o n et de l'abondance d 'autres 
pro ies sur la survie des nids à fine échelle dans le Haut-A rctique canadi en. À plus grande 
éche lle, j 'examine l' importance du risque de prédati on sur la sé lectio n d ' habitat de 
reproduc ti on des migrateurs de longue distance nic hant dans l'A rctique canadien. 
1.2 LES INTER ACTIONS PRÉDATEURS-PROIES DANS L 'ARCTIQUE. 
Avec 1 à 3 mois par année sans lumière du j our, une pé ri ode de couvelture de neige 
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qui dure de 6 à 10 mois, et des températures qui atte igne nt les -70 C, il n'est pas é to nnant que 
la biodi versité de la faune arc tique soit re lative ment simpl e en co mpara ison à d 'autres 
écosystè mes dans le monde. Se ule ment une trentaine d 'espèces peuvent vivre dans ces 
habitats te rrestres toute l'année (Pielou, 1994). Pendant la courte saison estivale, la 
bi odive rsité faunique augmente considérableme nt avec l'éme rgence des insec tes et 
l ' immi grati o n te mporaire des oiseaux migrate urs qui vie nnent pendant que lques mois pour 
nic her. M ême pe ndant cette recrudescence de bi odi vers ité au cours de l'été, le nombre 
po tentie l d ' inte rac ti on prédateurs-proies est encore beaucoup plus bas que dans les 
en vironne ments du sud . C'est pour cette ra ison que l'écosystè me a rctique es t idéa l pour 
étudie r les interactio ns préda teurs-proies . Les prédateurs sont peu abondants, souven t 
spéc ia li sés sur les popul ations cyc liques de petits rongeurs ou, a lte rnati vement , sur les œufs 
d 'oiseaux. Dans J' A rctique canadien, le re nard a rctique (A lopex lagopus) est un des 
princ ipaux prédateurs de la toundra (Angerbj orn , T anne rfe ldt & Erlinge, 1999; Bêty et al., 
2002). Leurs p ro ies princ ipales sont les le mmjngs (Careau et al., 2008; E lmhagen et al., 
2000) qui présente nt des cycles d 'abondance de 3 à 5 ans (G ruyer, Gauthie r & Berteaux, 
2008). Dans les années de fa ible abondance de le mmjngs, les o iseaux qui ni che nt en 
abo ndance pendant l'été fournissent une pro ie a lte rnati ve sous forme d 'œufs (Careau et al., 
2008 ; Giroux, 2007). 
La toundra a rctique fournit a insi un excelle nt laboratoire nature l pour teste r les 
prédi cti ons des théories des interac tio ns prédateurs-proies. M ais, dans le contexte des 
changements globaux, ce laboratoire est en pleine mutati on. Les proies de l'Arctique sont 
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bie n adaptées au c limat sévère, ma is sembl e nt assez susceptibles a ux c hangements 
c lima tiques. Pour la re produc ti on, les popul ati ons de lemming sont dé pe ndantes d' une bonne 
couverture de ne ige pe ndant l'hi ve r (Stenseth & 1ms, 1993) e t les o iseaux nic heurs sont 
dépe nda nt du court , ma is fo rt, pic d 'abonda nce de nourriture (soit les pla ntes ou les insectes) 
di sponible pe ndant l' é té. D ' un po int de vue pratique, ou da ns une perspec ti ve de 
conservation , une compré he nsion des inte racti ons prédate urs-proi es dans les e nviro nne me nts 
a rctiques est c ritique da ns le contex te du réchauffe me nt planéta ire. Les scéna ri os de 
c hangeme nts de tempé rature g loba le prédisent un réc hau ffe me nt de 1.4 à 5.8 oC dans les 100 
prochaines a nnées, ma is on a nti c ipe que la magnitude de ces c ha ngeme nts se ra beaucoup plus 
gra nde da ns les régions po la ires où les tempé ratures pourraie nt aug me nte r de 4 à 7 oC (ACIA 
2004). M ême avec les c hangeme nts modé rés que nous connaissons ma inte nant, des 
exemples des effets sur la dyna mjque des popul ations prédateurs-p roies ont é té docume ntés. 
Au x niveaux des mammifè res, la divers ité de la communauté de prédate urs a ug me nte dû, 
entre autre, à l' expa nsion spati a le de la di stributi on du renard roux da ns l' Arc tique (Hickling 
et al. , 2006 ; T a nne rfe ldt, E lmhagen & Angerbj o rn , 2002). L 'ac ti vité des prédateurs pe ut 
augme nte r a uta nt a u niveau te mpo re l qu 'au ni veau spati a l. Avec un retra it de la g lace de me r 
de plus e n plu s hâti f, l'ours po la ire, princ ipa le me nt un prédate ur marin , passe p lu s de te mps 
sur la toundra e t la fréque nce de destruc tion des colo nies d 'oiseaux de me r a a ugmenté depui s 
20 a ns (S mith et al., 2010a) . Au ni veau des pro ies, il y a des évide nces qua nt au fa it que les 
cycles des le mmings sont présente me nt e n train de s'effondre r (Gilg, S ittle r & Hanski , 2009 ; 
Kausrud et al. , 2008). Pour les o iseau x, l'amé li o ra ti o n du c limat pe nda nt l'été sembl e 
fac ilite r la re produ cti on pour que lques espèces comme les g randes o ies de ne iges (Dickey, 
Gauthie r & Cadi e ux, 2008 ; M OlTi ssette et al., 2010) avec des popu la ti ons qu i conna issent de 
f0l1es cro issances. Pour d 'autres espèces d 'oiseaux dont les populati o ns sont e n déc lin , 
comme les o iseaux de ri vage, les réperc uss ions des c hange me nts da ns l'Arctique sont moins 
optimi stes (Pearce-Hi ggins et al. , 2009) . 
1.3 LE S POPUL ATIONS D ' OISEAUX DE RIV AGE DANS L 'ARCTIQUE 
Les o iseaux de ri vage fo rme nt une composante importa nte de la bi odi versité de 
l'Arc tique, avec e nviron 50 espèces qui nic he nt da ns toute la région c ircumpo lai re arc tique 
chaque é té (M eltofte et al., 2007 b). Au Canada, la toundra arctique est un li eu de 
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reproducti on essentiel pour 42 espèces d'o iseaux de ri vage qui se dépl acent le long de 
plusieurs voies de mi gration différentes à partir des sites d ' hi vernage à l'est jusqu'à la mer de 
Wadden, dans le nord de l'Europe, ou mê me auss i loin au sud que Terre de feu en Argentine 
(M orri son, 1984). M algré une forte abondance d'oiseaux de ri vage dans tout l'Arctique, les 
dens ités de couples nicheurs sont générale ment fa ibles. A insi des effolis considérabl es sont 
nécessa ires pour éva luer systématique me nt l'abondance loca le des oiseaux nicheurs. E n 
conséque nce, il existe peu d'études qui ont été menées sur une période de te mps suffi samment 
longue p our fournir des estimati ons démographiques issues du sui vi de popul ations 
reproductrices d'oiseaux de rivage dans l'Arctique (G ratto-Trevor, Johnston & Pepper, 1998 ; 
Pattie, 1990). U ne gra nde partie des données sur les tendances actuell es des oiseaux de ri vage 
nichant da ns l'Arctique sont basées sur des observati ons e ffectuées pendant la mi gration ou 
sur les a ires d'hi vernage (Howe, Geiss ler & HalTington, 1989; M orri son et al. , 2000). Les 
que lques é tudes qui ont fourni des tendances locales sur les aires de reproducti on ont indiqué 
que les popul ati ons reproductrices de plus ieurs espèces ont dimjnué entre les années 1970 et 
le mi 1 ieu des années 1990 (Gratto-Trevor, J ohnston & Pepper, J 998 ; Hitchcock & G ratto-
T revor, 1997 ; Pattie, 1990). Bien que l'évalu ati on la plus récente des popul ations nicheuses 
suggère que les es timations antérieures pui ssent avo ir été sous-estimées (Bart & Smith , 
20 JO), les tend ances di sponibles pour les popul ati ons nic hant dans l'Arctique ont été 
co nfo rmes à ce ll es trouvées pour les popul a ti ons pendant la migrati on, mais ces dernières ont 
été un peu plu s alarmantes. L 'analyse des données de 1974 à 1998 par l'ISS (International 
Shoreb ird Survey) e t le MSS (M aritime Shorebird Survey) a indiqué que 22 des 30 (73%) 
popul ati ons de l'Atl antique sont en déc lin (9 de façon s ignificati ve), a insi que Il des 29 
(38%) populati ons de l'inté ri eur de l'Amérique du Nord (Bali et al., 2007). Il a auss i été 
suggéré que les déclins docume ntés sont du s à l'évolution des distributi ons d 'oiseaux, ou à 
des changeme nts dans la détection des oiseaux, au lieu d ' une baisse réelle de la populati on 
(Bart et al., 2007), ma is à ce j our il semble di ffic ile de soutenir ces hypothèses. 
Il es t diffic ile de co mprendre les causes de déc lin des populations d 'oiseaux 
mi grateurs. Même s' il es t fac ile de comprendre qu 'en général les déclins sont causés par une 
diminuti on de la survie des adultes ou liés à la reproduc tion (production et survie des jeunes), 
ces diminuti ons peuvent être dues à de nombreux facteurs présents le long de la route 
mi grato ire. Le but de cette thèse n 'est pas de comprendre les causes des déclins de 
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population , ma is plutôt d' éc la irc ir le rôle des interac tions proie-prédateurs dans l'écologie de 
la reproduction des li mi co les nichant dans l'Arctique. Avec une meilleure connaissance des 
interactions trophiques qui influencent la reproduc ti on des oiseaux de ri vage dans l'Arctique, 
les recherches futures pourront s'attarder à mie ux co mprendre comment les interactions 
trophiques peuvent limiter les populati ons d 'oiseaux de ri vage e t mieux prédire les 
conséque nces des futurs change ments c limatiques sur ces popula ti ons d'oi seaux. 
1.4 OBJECTlFS ET HYPOTHÈSES. 
Objectif 1) Identification des prédateurs de nids des oiseaux de ri vage à l'Île Bylot. 
B ien que le renard arct ique soit le plus co mmun des prédateurs te rrestres 
c ircumpolaire, il y a une séri e d'autres prédateurs ( les goélands et les labbes) qui peuve nt être 
responsabl es de la prédation des nids des o iseaux de rivage. Avant d 'étudie r les changements 
dan s le risque de prédation, il est important d'abord de vérifi e r que le renard arctique est en 
effet un important prédateur des nids d 'oiseaux de ri vage. A lors, le premier objectif de la 
thèse est d'identi fie r les principaux prédateurs des nids artificiels et des nids naturel s 
d 'o iseaux de rivage à l'Îl e Bylot, à l'aide de caméras situées aux nids nature ls et artif iciels . 
Lors de l'identification des prédateurs au moyen de caméras situées à côté des nids , il est 
également important de cons idérer les effets que la survei llance par caméra peut avo ir sur le 
ri sque de prédation. A insi l'h ypothèse suivante sera égale ment testée afin de réduire les biais 
méthodo logiques: 
Hypothèse 1: La présence de caméras près des nids n'a aucune influence sur le ri sque de 
prédation des nids d 'o iseux de rivage. 
Prédiction a) II n'y aura pas de différence de survie journalière entre les nids artificiels 
surveillés par des caméras numériques et les nids sui vis sans la présence de caméra de 
surveillance. 
Prédiction b) Il n'y aura pas de diffé rence de la survie j ournalière entre les nids 
naturels surve illés par des caméras numériques et les nids sui vis sans la présence de caméra 
de surveillance. 
Objectif 2) Examiner l'effet de l'abondance de lemmings sur le ri sque de prédation et la 
survie des nids d 'oiseaux de rivage par l'entre mi se d ' un prédateur partagé. 
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Lors des années où les lemmings sont abondants, les renards arctiques peuvent être 
rassasiés avec cette ressource préférée et la press ion de prédati on sur des proies alternati ves 
sera réduite. Si le renard arctique est en effet un important prédateur des nids d 'o iseaux de 
ri vage, cette réducti on de la press ion de prédation dans les années de forte abondance de 
lemmings doit être trouvée sur les nids artificie ls et nature ls. 
Hypothèse 2) Le ri sque de prédation et la survie des nids d 'oiseaux de ri vage sont influencés 
par l'abondance de proies préférées des renards arctiques, les lemmings . 
Prédiction a) Le ri sque de prédation (mesuré par les nids arti ficie ls) sera plus élevé 
dans les années de faibl e abondance de lemmings comparé aux années d 'abondance moderée 
ou é levée de lemmings. 
Prédiction 2b) La survie des nids nature ls d ' oi seaux de ri vage sera plus élevée dans 
les années de faible abondance de lemmings co mparé aux années d 'abondance modérée ou 
é levée de lemmings. 
Objectif 3) Examiner l' effet de la densité des nids d' oies des neiges sur le ri sque de 
prédation et la survi e des nids naturel s d ' oi seaux de rivage, due à un prédateur commun . 
À l'Île Bylot, les renards arctiques ont une réponse d'agrégati on numérique à la colonie 
d 'oies (Girou x, 2007), et l 'activité des renards dans la colonie augmente dans les années de 
faible abondance de lemming. Avec une vari ati on spatiale dans la densité des nids d 'oies, 
c'est probable que, dans les années de faible abondance de lemming, les renards soient attirés 
aux sites où leurs proies alternatives sont les plus abondantes. Il est donc possible que le 
ri sque de prédation de proies augmente à mesure que la densité de nids d'o ies augmente, et 
ce, en raison d 'une augmentation de l' activité des prédateurs. 
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Hypothese 3) Le ri sque de prédation par le renard arctique et la survie des nids d'oi seaux de 
rivage sont influencés par l'abondance de proies altern at ives, c'est à dire, les œufs de la 
grande oie de neige, quand la proie préférée (lemming) est à faib le abond ance. 
Prédiction 3a) L 'activité du renard augmentera avec la densité des nids d'oies. 
Prédiction 3b) Le ri sque de prédation augmentera avec la densité des nids d 'o ies. 
Objectif 4) Examiner les compromis entre la di stance de mi grati on et le ri sque de prédation 
pour les mi grateurs à longue di stance nichant dans l' Arctique canadi en. 
A vec l'avène ment de nouve lles technologies co mme les transmetteurs satellites, les 
écologistes en apprennent de plus en plus sur les prouesses des oiseaux migrateurs. 
Récemment, des vols continu s (sans alTêts) de ] J ,000 km de barges rousses Limosa 
lapponica ont été enregistrés (Gill et al. , 2005) et des vols annuels incroyabl es de 35,000 km 
ont été documentés pour les sternes arctiques (Sterna paradi saea; Egeva ng et al., 2010) . 
Même si nous sommes maintenant en mesure de documente r ces migrations magnifiques, les 
motifs qui poussent les oiseaux à entreprendre ces longues mi grati ons énergétiquement 
coûteuses demeurent un grand mystè re. Dans le contex te de la théorie des stratégies 
biodémographiques, les coûts de la migration doivent être compensés par les avantages 
cumul atifs de reproduction (Stearns, 1989). 
Hypothèse 4) Les coûts d'une longue migration sont compensés par la diminuti on de la 
press ion de prédation en a llant vers le Nord. 
Prédiction 4) Le ri sque de prédation diminue avec la latitude. 
1.5 SITE D 'ÉTUDE 
Le site d 'étude princ ipal est situé dans le Parc National de Sirmilik sur l'Île By lot 
(73°08'N, 80 0 00 ' N; F igure lA) au nord de l'Île de Baffin (Nunavut, Canada). Avec une 
superfic ie totale de 11000 km2, la plupalt de la surface de l'Île est donunée par des hautes 
montagnes et des glaciers à l'exception d ' une pl aine au sud-ouest (l 600km2). Cell e-c i est 
carac té ri sée par de la toundra més ique, des marres polygonales dans des vall ées glac ières et 
de la toundra mésique et xérique de faible élévati on (Tremblay et al., 1997). Contra irement 
aux autres environnements du Haut-Arctique, la faune et la fl ore de l' Île By lot sont assez 
d iverses et co mptent 360 espèces de pl antes, 10 espèces de mammi fè res et 74 espèces 
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Figure 1.4 Site d 'étude: l'Île Bylot, NU, (73°08' N, 800 00 'N) au nord de l'Î le Baffin , NU. 
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La plaine sud de l'Île Bylot héberge une des plus grandes colonies d 'oies dans 
l' Arctique can adien. Chaque é té, e nviron 55 000 grandes o ies des ne iges (Chen caerulescens 
atlantica) niche nt sur l'îl e (Reed , Hu ghes & Boyd, 2003) . On y trouve auss i une 
communauté d ' oi seaux de rivage particulièrement diverse pour un site du Haut-Arctique avec 
Il espèces nic heuses . Les oi seaux de rivage les plus abondants sont: le bécasseau de Bairds 
(Calidris baire/i) , le bécasseau à croupion blanc (Calidris fu scicollis) et le pluvier doré 
(Pluvialis dominica). La communauté de passereaux es t principa lement dominée par le 
bruant lapon (Calcarius lapponicus) . La communauté d 'o iseau x prédateurs comprend ; labbe 
à longue queue (Stercocarius longicaudus) , labbe paras ite (Stercocarius parasiticus) , goéland 
bourgmestre (Larus hyperboreaus) , grand corbeau (Corax corax), harfang des ne iges (Nyc tea 
scandiaca), buse pattue (Buteo lagopus) et faucon pè lerin (Falco peregrinus). Pour les 
mammifè res , deux espèces de le mmings sont présents toute l' année; le lemming brun 
(Lemmus sibiricus) et le lemmjng vari able (Dicrostonyx groenlandicus) . Les populations de 
ces deux espèces suive nt des cycles de 3 à 4 ans, mai s l' amplitude des cycles est plus 
prononcée pour le le mming brun , qui peut va rier de 0 .2 to 1.2 indi vidus par hectare (Gruyer, 
Gauthier & Berteau x, 2010). L 'abondance du le mming vari abl e vari e entre 0.07 to 0 .34 
individus par hec tare (Gru yer, Gauthie r & Berteaux, 2010). La co mmunauté de mammifères 
prédateurs inclue princ ipal eme nt le renard arctique (Alopex lagopus), avec jusqu 'à 20 tanières 
reproductives chaque été sur une superficie de 425km2 (S zor, Be rteau x & Gauthi er, 2007), et 
l'hermine arc tique (Mustela erminea) dont la populati on n'es t pas bien connue. 
A vec cette diversité sur l' îl e Bylot, ce n'es t pas surprenant qu 'en 1988, un groupe de 
chercheurs aient initié un sui vi écologique à long terme sur l'île Bylot; le camp de recherche 
principal (Camp 1) dans la vallée de Qarlikturvik (73 °N , 800 W) e t, quelques années plus tard , 
un deuxième site située 30 kilomè tre au sud , à côté de la co lonie d ' oi es. Aujourd ' hui , le 
programme d ' études écolog iques e t le suivi environnementa l de l' île Bylot est un des suivis 
les plus importants e t les plus longs dans l' Arctique canadi en. En 2007, au cours de l' Année 
Polaire Internationale (IPY 2007-2009), le sui vi environne menta l à Bylot s'est joint à un 
réseau intern ati onal (projet ArcticWOLVES) dans le but d 'étudier les relati ons trophiques et 
les changements climatiques dan s l'Arctique circumpolaire. Grâce à cette collaboration, les 
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données utili sées pour un des chapitres de cette thèse ont été récoltées à plu sieurs sites dans 
l'A rc tique canadien le long d ' un gradi ent latitudinal de >3300km. Ces s ites, du sud au nord 
sont; l'Île Akimiski (S3°N, 81 °W), Churchill (S9°N, 94°W), l' Île Coats (63°N, 82°W), l' Îl e 
Southampton (64°N , 8 10 W), l'Îl e du Prince Charles (67°N, 80 0 W), l' Île Bylot (73°N , 800 W) 
et l' Île d 'Elles mere (A lert , 82°N, 62°W ). 
1.6 LES OISEA UX DE RIV AGE À L' ÎLE BYLOT 
L ' Île Bylot offre une be lle opportunité pour étudi er les l'effet des interac tions 
trophiques sur le ri sque de prédation et la survie des nids d 'oiseaux de rivage. Les vallées 
glac ières de l' Îl e possèdent d 'excell ents habitats pour ces o iseaux grâce à des milieux 
humides et une toundra mésique. Les limicoles arri vent général ement à l' Île Bylot vers la fin 
mai et le début juin , lorsque les premi ère zones de toundra dégagées de neige apparaissent 
dans les va ll ées (Drury, 196 1). Les pre mi ères es pèces à être observées sont souvent les 
bécasseaux de Baird et les plu vie rs bronzés (LM, lB données non-publiées). Quelques j ours 




Figure 1.5 a) Bécasseaux de Baird et b) bécasseaux à croupion blanc à l'île Bylot, NU. 
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Dès leur arri vée, la maj orité des oi seaux s'empressent de se nourrir afin de regagner les 
réserves corporelles qu ' il s ont perdues au cours de leur longue migration (Morrison, 2006). 
En début de saison, les ressources alimentaires peuvent être un facteur limÜant pour la 
reproduction des limicoles (Klaassen et al. , 2001). La di sponibilité de nourriture peut être 
faible étant donné que la toundra est encore ge lée et que plusieurs sites sont encore couverts 
de neige (H0ye & Forchhammer, 2009 ; Meltofte et al. , 2007a) . En reconstrui sant leurs 
réserves, les limicoles doivent également cherche r et défendre leur partenaire, leur nid et leur 
territoire d 'alimentati on. Les limicoles pondent généralement 4 œufs qui vont éc lore 2 1 jours 
plus tard chez les bécasseaux et 2S j ours plus tard chez les pluviers (Drury, 196 1 ; McKinnon 
& Bêty, 2009). La période de ponte est importante car les limicoles doivent synchroni ser la 
période d' éclosion de leurs œufs avec le pi c d 'abondance de ressources alimentaires afin que 
leurs jeunes pui ssent avoir accès à une nourriture abondante. Malgré que le moment propice à 
l'éclosion est critique pour la cro issance et la survie des jeunes, il est encore plus important 
pour les limicoles d 'assurer la survie de leur nid jusqu'à l 'éclosion. Chaque chapitre de cette 
thèse vise à comprendre les effets des interactions trophiques sur cette phase critique dans la 
reproduction des limicoles. 
1.7 MÉTHODOLOGlE 
Les obj ectifs de cette thèse étaient d 'examiner les effets directs et indirec ts de la 
prédation sur une communauté d'oiseaux de rivage (limicoles) nichant dans l'Arctique. Pour 
atteindre ces objectifs, nous avons examiné l'effet de plusieurs variables ex plicati ves 
(l 'abondance des proies alternati ves, l' abondance des prédateurs à fin e échelle, et à large 
échell e etc.) sur deux variabl es dépendantes, 1) le ri sque de prédation sur les nids de 
limicoles et 2) la survie des nids de limicoles. Même si ces deux variables dépendantes sont 
reliée (la survie des nids dépend en partie du ri sque de prédation), ils nous donnent deux 
types d'informati on écologiquement bien di stinctes et complémentaires. À travers les quatre 
principaux chapitres de cette thèse nous avons utilisé des nids artificiel s pour mesurer le 
ri sque de prédati on relatif contrasté par traitements (caméra), sites ou années, et nous avons 
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comparé les estimés de survie de nids nature ls de deux espèces de limicoles e n tenant compte 
du traite ment (caméra), du s ite ou des années. 
Pour les nids nature ls, le succès n'est pas seule ment déte rminé par le ri sque de 
prédation , mai s par une combinai son de fac teurs, dont les capac ités de défense du nid (Kis, 
Liker & Székely, 2000), le degré de soins parentau x (S mith, Gi lchri st & Smith, 2007), la 
durée d'incubation (Schamel & Tracy, 1987) et la fréquence des pauses d ' incubation (Martin , 
Scott & Menge, 2000) . Dans l'Arc tique, l' utili sati o n de nids a l1ific ie ls peut fo urnir une 
mesure fiabl e du ri sque de prédation re latif car il s nous permettent de contrô le r pour 
l' hété rogénéité associée à des nids nature ls (tempore ll e, spati a le, inte r-spéc ifiques et intra-
spécifique des différences de comportement; McKinnon et al. , 20 1 Oa). En te rme d 'analyses 
statistiques des données issues des nids artificie ls, nous avons utili sé une approche basée sur 
le modèle à hasard proportionnel de Cox (Cox , 1972 ; Heisey, Shaffer & White, 2007). Cette 
méthode est traditionne ll eme nt empl oyée dans un contex te expérimenta l e n recherche 
médicale, entre autre pour fournir une é valuation des facteurs de ri sque associés aux 
différents tra ite ments médicamenteux. E n écologie, cette approche apparait a insi largement 
indiquée pour les expériences sur la prédation visant à déte rminer s i un facteur accroît la 
vulné rabilité à la prédation (Fox, 200 1). 
Afin d 'estimer la survie des nids nature ls, nous avons utili sé une approche différente 
dans le but de 1) renforce r la distinc ti on conceptue ll e entre nos mesures du ri sque de 
prédation et de survie des nid s et 2) de fournir des estimations standardi sées de survie des 
nids pour faci liter les comparaisons avec les études passées e t futures. Des travaux anté ri eurs 
ont utili sé une approche basée sur tableaux de contingence afin de déterminer s'il ex ista it des 
diffé rences entre la propol1ion de nids qui ont survéc us ou non à la fin de l'étude (Keedwell 
e t Sanders 2002, Sanders et Maloney, 2002). Cependant, parce que les nids a rrivés à terme e t 
ceux qui n'ont pas abouti ne sont pas trouvés avec la mê me probabilité, cette méthode 
conduit à un biais à la hausse lors de l'estimation du succès de nidification (M ayfield 196 1, 
Mayfield , 1975). Une autre méthode pour estimer le succès de nidification est de calculer un 
taux de survie journalière du nid défini comme la probabilité qu 'un nid survive sur une 
période de 1 j our. La méthode de M ayfi e ld (Mayfi e ld 196 1, M ayfie ld 1975) fourni des 
es timés de survie journaliè re pour la période où les nids sont sui vis et est devenue l'une des 
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mesures standard de survie des nids dans les études ornithologiques actuelles. Pour tester les 
effets de di fférentes vari ables explicati ves sur la survie j ournalière des nids, nous avons pri s 
avantage de la méthode présentée par Dinsmore et al. (2002) et di sponible dans le logiciel 
MARK (White & Burnham, 1999). Cette approche permet d ' ajuster sur la base de nos 
données une séri e de modè les qui diffè rent par les variables impliquées pour ex pliquer la 
survie de nid et ultimement sélec tionner le modèle le plus parcimonieux sur la base du critère 
d ' info rmation d ' Aka ike ( 1974). 
] .8 PLAN DES CHAPITRES DE LA THÈSE 
Chapitre 2: L 'identification des prédateurs au nid des limicoles nichant dans l 'A rct ique et 
l'effet du suivi avec caméra sur le succès de nidification. 
Considé rant l' importance de la prédati on dans l'écologie des oiseaux, il es t é tonnant de 
constate r la rareté des données sur l ' identité des prédateurs de nids. Bien que les caméras 
aient é té uti li sées dans l'Arctique depui s 25 ans (Cartar & Montgo meri e, ] 985), ce n 'est pas 
touj ours une pratique habitue lle d ' identifier les prédateurs dans les études de l'éco logie de la 
reproducti on des o iseaux. Même si la technologie était disponible depui s longtemps, c ' est 
seulement récemment qu 'elle es t devenue plus accessible en termes de fl ex ibilité et de prix. 
L ' importance d ' identifier les prédateurs de nids ne peut être sous-es timée. Quand le spectre 
des prédateurs potenti e ls est grand , il devient difficile, voire imposs ibl e, de détec ter les 
mécani smes qui génèrent des variations dans le taux de prédati on des nids. Par exemple, les 
nids de paruline de Swainson (Limnothlypis swainsonii) sont attaqués par tro is principaux 
prédateurs, vacher à tête brun (Molothrus ater), les couleuvres (Elaphe obsoleta) et des 
rapaces (Benson, Brown & Bednarz, 2009). Peu de facteurs explicatifs du succès de 
nidification pouvaient être trouvés en analysant l'ensemble des données. Par contre, quand 
les données étaient séparées par type de prédateurs, les causes de la vari ati on du succès de 
nidificati on étaient beaucoup plus claires avec des mécanismes propres à chaque prédateur 
(Ben son, Brown & Bednarz, 2009). Cet exemple montre c lairement l' importance de 
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l' identification des prédateurs pour comprendre les processus écologiques à la base du succès 
de reproduction des oiseaux. 
Le deuxiè me chapitre de la thèse «Effec t of camera- monitoring on surviva l rates of 
Hi gh-Arctic shorebird nests » fut publié e n septe mbre 2009 dans le pé ri odique Journal of 
Field Ornithology. Cet article documente le princ ipal prédateur des nids de limicoles 
identifié dans notre système (le re nard arc tique). TI démontre égaleme nt que notre méthode 
d ' identifi cati on des prédateurs n'a eu aucun effet apparent sur le succès de nidificati on des 
limicoles. Cet artic le es t un support essenti e l pour le troisième chapitre de la thèse où nous 
examinons les liens indirects e ntre les limicoles e t les le mmings, via leur principa l prédateur 
commun , le renard arctique. 
Chapitre 3: L 'influence de l 'abondance de lemmings sur la prédation des nids de limicoles 
nichant dans le Haut-Arctique: un test de l 'hypothèse des proies alternatives. 
L' hypothèse des p ro ies a lternati ves suggère que la ré ponse fo ncti onne ll e et numé rique 
des prédateurs à la f luctuati on des popul ati ons de rongeurs peut influencer la vari ati on 
annuell e du ri sque de prédati on sur les pro ies a lternati ve te lles que les œufs d'o iseaux 
(Ange lsta m, Lindstrom & Widen, 1984; Lack, 1954). Dans le premier chapi tre, j'ai montré 
que le renard arc tique é tait le seul prédate ur des nids de limicoles pendant la péri ode d 'étude. 
Ce résulta t nous a permi s de tes ter une prédi ct ion de l' hypothèse des pro ies alte rnati ves à 
savo ir que le succès de nidi ficati on des limicoles est influencé par les cycles de lemmin gs via 
des interac ti ons trophiques indirectes (press ion de prédation par le re nard arc tique plus é levée 
dû à une diminution de l'abondance de le mmings, leur princ ipale proie). Ici , on a utili sé des 
nids artific ie ls pour mesurer la vari ati on interannueJl e dans le ri sque de prédation et on a sui vi 
de nids nature ls de deux espèces de limico les aux deux sites sur l'Île Bylot, et ce, pour 5 
années consécuti ves. Nous avons montré que l'abondance des le mmings a eu un effet 
significati f sur la varia tion interannue Jl e du ri sque de prédati on et de la survie j ournalière des 
nids nature ls. U ne co mbin aison des résultats des nids artific ie ls et des nids naturels indi que 
que les fluctuati ons des popul ati ons de rongeurs ont effec ti vement un effe t sur la press ion de 
prédati on et le succès de nidificat ion sur les œufs d'oiseaux de ri vage à l'Île Bylot. 
Chapitre 4: Interactions entre les proies préférées, les proies alternatives et les proies 
accidentelles: l 'évidence expérimentale d'une hypothèse des proies alternatives 
hiérarchiques. 
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Une compétition apparente entre les espèces due à un prédateur pal1agé est supposé de 
se produire davantage dans des environnements pauvres défini s par une faible densité de 
proies préférées où les prédateurs sont contraints de foulTager de façon opportuniste. Sur l'Île 
Bylot, une ré ponse numé rique et fonctionnelle des prédateurs aux proies préférées 
(lemmings) affec te le ri sque de prédation sur des proies alternatives (les œufs d 'oies; Bêty et 
al., 2001 ; Bêty et al. , 2002; Gauthier el al., 2004). Compte tenu de l'ex istence d'une réponse 
d'agrégation numérique à la co lonie d 'oies (Girou x, 2007), nous avons é mi s l'hypothèse que 
le ri sque de prédati on pour des proies accessoires augme nte à mesure que la de nsité des nids 
d'o ies augmente, et ce, e n rai son de la concurrence apparente. Pour examiner cette re lation , 
nous avons mesuré le ri sque de prédation au moyen d ' une surveill ance des nids artificiel s 
placés dans des parce ll es vari ant en dens ité de nids d'oies. Cette surveillance s'est étalée sur 
3 ans au cours desq ue ls l' abondance de le mmin gs diffè re d ' une année à l'autre. Selon nos 
résultats, le ri sque de prédation augme nte avec la de nsité de nids d'oies, mais seulement au 
cours des années de bai sse ou de ~aibl e abondance de le mmjn gs. La surveillance de l'acti vité 
des prédateurs avec des caméras dans chaque parcelle a confirmé que l'ac tivité du re nard 
arc tique augmente avec l'augme ntation de la de nsité de nids d'oies. 
Chapitre 5: Le risque de prédation augmente avec la latitude pour les limicoles nichant dans 
l 'Arctique. 
Le quatri è me chapitre de la thèse «Experimental evidence for declines in nest 
predation ri sk with latitude for arctic-nesting shorebirds » fut publié en janvier 2010 dans le 
périodique Science. Basée sur les données de prédation des nids artificiels récoltées aux 
différents si tes au long d ' un gradient latitudinal , cette étude a permi s de quantifier une 
diminution progress i ve du ri sque de prédation des nid s en relation avec la latitude croissante 
dans l'Arctiq ue canadien. Dans le contex te de l'évolution des stratégies biodémographiques, 
l'étude a démontré comme nt cette diminuti on de ri sque de prédation des nids peut 
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contre bal ancer les coû ts de la mi grat ion de longue di stance des o iseaux nic hant dans 
l' Arctique . Ce c hapitre est auss i accompagné par une réponse qui a été publiée dans Science 
e n mars 2010, suite à une critique de l' utili sati on des nids artifi c iels. Cette réponse nous a 
donné l 'opportunité de di scuter les mérites de l'utili sation des nids aJ1ificiels pour mesurer le 
ri sque de prédation. On di scute auss i la re lati on entre le ri sque de prédation et le succès de 
nidi ficat ion, deux mesures qui sont souvent ma l interprétées dans la littérature. 
Chapitre 6: Discussion 
Ce chapitre résume les contributi ons de la thèse à l' écologie des communautés dans 
]' Arc tique et suggère de nouve ll es vo ies pour de futures études. 
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PARTIE 1: EFFETS DE L'ABONDANCE DE PROIES 
ALTERNATIVES SUR LA PRÉDATION DES NIDS D'OISEAUX DE 
RIVAGE À L'ÉCHELLE LOCALE 
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CHAPTER2 EFFECT OF CAMERA-MONITORING ON SURVIV AL RATES OF 
HIGH-ARCTIC SHOREBIRD NESTS 
Laura McKinno n and Joël Bêty 
[Journal of Field Ornithology 2009 . 80(3):280-288.] 
Le suivi des nids d'oiseaux avec des caméras de surve illance permet d'identifi er la 
cause d 'échec des nids et d 'enregistre r le co mpo rte ment des individus. Toutefois, la isse r un 
objet en permanence à portée de vue d'un nid pourrait avoir des effets négatifs sur le succès 
de nidificati on. Dans cette é tude, nous avons comparé le taux de survie quot idi en des nids 
surveillés par caméras à celui des nids sui vis seulement par des visites humai nes afin de tester 
les effets potentie ls de la caméra sur le taux de prédation. De 2006 à 2008, des expériences 
ont été menées à l'île Bylot (Nunavut) en utili sant 80 nids artificiels et S3 nids nature ls de 
bécasseaux de Baird (Calidris bairdù) e t de bécasseaux à croupion blanc (c. fitscico llis). Le 
tau x de prédation sur les nids artificiels e t nature ls a varié considérablement se lon les années. 
Toutefoi s, le taux de survi e des nids surveill és par une caméra n 'éta it pas différent de celui 
des nids sui vis sans ca méra. Les prédateurs de nids arti f ic ie ls ont été le renard arctique 
(A lopex lagopus) , le goéland bourgmes tre (Lw'us hyperboreus) et le labbe à longue queue 
(Stercorarius longicaudus), ta ndis que les renard s arctiques ont été responsables de tous les 
événements de prédation enregistrés pa r les caméras aux nids nature ls. Le sui vi par caméra de 
surveillance devrait être reconnu co mme une méthode viable pour la surve ill ance des nids 
d 'oiseaux de ri vage de l'Arctique parce que nos résultats indiquent que l' in sta ll ation de 
caméras proche des nids ne biai se pas les estimati ons de survie des nids obtenues au moyen 
de visites de nids. 
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2. 1 ABSTRACT 
Monitoring bird nests with cameras provides an opportunity to identify the cause of 
nest fa il ure and record the behavior of individual s. However, leaving an object continuously 
within sight of a nest cou ld have potential negati ve effects on nesting success. We compared 
dail y survi val rates of nests monitored using cameras and human visitation to nests tracked 
via human vi sitation on ly to test for potential additi onal effec ts of camera-monitoring on 
predation rates. From 2006 - 2008, experiments were conducted on Bylot Island (Nunavut) 
us ing 80 artificialnests and 53 realnests of Baird' s sandpipers (Calidris bairelii) and white-
rumped sandpipers (c. fuscicollis) . Rates of predati on on real and arti ficial nests varied 
considerably among years. However, survival rates of camera-monitored nests did not differ 
from those of nests monitored without cameras . Predators of artific ialnests included arctic 
foxes (A lopex lagopus), glaucous gull s (Lams hyperboreus), and long-tailed jaegers 
(Slercorarius longicaudus), whereas arctic foxes were responsibl e for ail camera-recorded 
predati on events at real nests. Camera mon itoring should be promoted as a viable meth od for 
monitoring nests o f arctic shorebirds because our results indicate that placing cameras at 
/l es ts does not bias es timates of nes t surviva l obtained via nes t visits. 
24 
2.2 INTRODUCTION 
Obtaining estimates of av ian nest surviva l generall y requires repeated visits to the 
same nes t to determine nes t fate (Mayfield , 196 1 ; Mayfi eld, 1975). As such, effects of 
in ves tigator disturbance are common in studies of nesting birds (Bêty & Gauthi er, 200 1 ; 
Gbtmark, 1992 ; M aj or, 1990). Although nes t survival mode ls are abl e to pal11y incorporate 
the effects of observer visits (Rotell a, Taper & Hansen, 2000), observer effec ts may reduce 
the reproduct ive success of the indi viduals studied (Major, 1990; Tu lp, Schekkennan & 
Klaassen,2000) . Reducin g thi s bias is therefore important, especiall y when studying 
dec lining populations where accurate vital rate informati on is needed. 
Recentl y, man y inves tigators have monitored nests with cameras to identi fy predators 
and limit the number of nest visits (Keedwell & Sanders, 2002 ; McQuill en & Brewer, 2000 ; 
Ric hardson, Garda li & Je nkin s, 2009 ; Sanders & M aloney, 2002 ; Stake & C impric h, 2003). 
Monitoring nests with came ras can decrease the numbe r of vis its to nes ts, whil e 
s imultaneo Ll sly recording otherwise un obtainab le info rmat ion on feedin g eco logy, nes ting 
behavior, and nest predation (revie w in Cutler & Swann , 1999). However, leaving an obj ect 
co ntin.uously within sight of a nest may affec t the probability of predati on (HermllZ, Yanes & 
Suarez, 2002). 
Monitoring nests with cameras may increase the probability of nest predati on if 
cameras attract predators. If cameras are conspic uous, predators may learn to assoc iate 
cameras with nes ts, thereby increas ing predation rates (Cartar & Montgo meri e, 1985). 
Alternati vely, placing conspi cuou s markers at nests could decrease the probability of 
predation via ' trapshyness' (Hernandez, Rollins & Cantu, 1997 ; Seq uin et al., 2003 ), where 
some predators may avoid cameras or other surve ill ance units. In a recent rev iew and meta-
analysis of came ra effec ts on te mperate-breeding songbirds, Richardson et al. (2009) also 
found ev idence sugges tin g that camera- monitoring reduced nes t predati on rates. 
If monitoring nests with cameras affects nest surviva l, these e ffec ts may be particu larl y 
evident fo r arctic-nestin g birds such as sho rebirds that nes t primaril y in areas with littl e to no 
coyer (Cartar & M ontgomeri e, 1985 ; Smith , Gil christ & Smith , 2007). Identifying shorebi rd 
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nest predators and de termining the poss ible effec ts of camera monitoring on nest predati on, 
over and above that of observer effects, could be important for acc urate vital rate es timatio n 
of dec lining shorebird popul ations (Liebezeit & Zack, 2008). 
Our primary obj ec ti ve was to compare the surviva l rates of nes ts monitored using 
cameras and human vi sitation to nests tracked via human vis itati on only to test fo r potentia l 
additiona l effects of camera-monitoring on predati on rates. Experiments were conducted 
using artifi cia l nests and the real nests of Baird 's sand pi pers (Calidris bairdii) and white-
rumped sandpipers (C.fuscicollis). We al so examined the re lati ve importance of predators 
based on camera- recorded predation events at rea l and arti fic ial horebird nests. 
2.3 METHODS 
O ur study was conducted during fro m 2006 - 2008 in an 8-km2 study area in the 
Qarli kturvik Vall ey located within the B ylot Is la nd Mi gratory B ird Sanctuary in S irmilik 
Nati o nal Park (72° S3 N,78° SS W), Nunavut te rritory, Canada. T he valley is charac teri zed 
by low lands composed of mesic tundra and polygona l wet lands and uplands do mjnated by 
mes ic and xeric tundra (Tre mbl ay et al., 1997). O n Bylot Is land , the two most abundant 
nes ting shorebirds a re Ba ird's and white- rul1lped sa ndpipers . Both species nest on the ground 
in small sc rapes devoid of nest cover at re lati ve ly low dens iti es (<1 0 nests/km2). Pote nti a l 
p redators of shorebird eggs on Bylot Island inc lude arcti c foxes (A /opex /agopus), ermine 
(Muste /a erminea), sandhill c ranes (Crus canadensis), glaucous gull s (Larus hyperboreus), 
long-ta iled jaegers (Ste rcorarius /ongicaudus) , parasitic jaegers (S. parasiticus), and commo n 
ravens (Corvus corax). 
Artificial nests. In 2006 and 2008, artific ia l nest ex periments were conducted to 
determine if the presence of a camera affec ted the ri sk of predati on whil e controlling fo r 
spati al, te mporal, and behav ioral he te rogene ity assoc iated with real nests. Artifi c ial nests (N 
= 40) were rando ml y pl aced in upl and mes ic habitat, 10 eac h within four l-km2 bl ocks, 
covering a tota l area of approx imately 4- km2 in our 8-km2 study area. Each arti ficial nest 
cons isted o f two guail (Coturnixjaponica) eggs pl aced in a small depress ion (scrape) o n the 
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tundra. A na i! wrapped in Florescent orange fl agging tape was inserted into the ground in the 
middle of each scrape under the eggs so depredated nests cou ld be eas ily re located. AIl nests 
were marked with a 12-c m wooden stick (medical tongue depressor) insel1ed into the ground 
5 m From the nest. Al so, a na tural object (feather or rock) was placed approximately 2 m 
From the stick o n the oppos ite side of nests. Artificial nests were deployed during the late 
shorebird incubati o n period (16 July 2006 and 24 July 2008) be tween 20:00 and 23:00, and 
we re visited dai!y for e ight consecutive days. 
Real nests. We searched for the nests of Baird 's and white-rumped sandpipers during 
the early layin g and incubation periods. Nests were marked as described for artifi c ial nests, 
but no na i! was in se l1ed in the ground under the eggs. Incubati on stage was estimated for 
eac h nest using the fl o tati on method (Liebezeit et al., 2007). The duration of the incubation 
pe ri od is 2 1 days for both spec ies and chi cks generally Jeave the nest within 24 hours of 
hatching (Moskoff and Montgomerie 2002, LM and JB unpublished data) . Nests were visited 
every 2 - 5 days during incubati on. Within two days of the estimated hatch date, nests were 
vis ited daily to max imi ze the probability of recording nest outcome (overall mean nes t visit 
freque ncy = 2. 1 ± 0.9 in 2006 and 4. 3 ± 0.9 in 2007). If an empty nest was found near the 
date of hatching, determining if the nes t was successful or had been depredated ju s~ prior to 
hatching was difficult. Nests were considered successfu l (at least one egg hatched) if one or 
more of the foll owing criteria were met: 1) chicks were found in the nest, 2) remnants of egg 
she ll s were found in the nest material c lose to the estimated hatch date (Mabee, Wildman & 
Johnson, 2006), 3) eggs were hatching (starred a nd/or pipped) on the last date visited and the 
nest was e mpty o n the next vis it, and 4) the nest was empty on the last visit and the banded 
ad ult was late r seen with chicks . A few nests (N = 3 in 2006 and N = 1 in 2007 ; three without 
cameras and one with a camera) were not included in our analyses becau se they were 
abandoned afte r adults were banded. 
Treatment for a."tificial and real nests. Cameras (Mode l PM35T25, Reconyx, La 
Crosse, Wi sconsin) were randomly ass igned to half of the artificial nests in 2006 and 2008. 
Cameras were a lso ass igned to every other real nest found during the incubation period in 
2006 and 2007, and were placed at nests as soon as poss ible after nests were found and 
re mained there until young fl edged or the nest failed . Ass igning came ras to every other real 
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nes t a llowed us to sample evenly ac ross the incubation period , thu s decreas ing potentia l bi as 
associated with nest age. Because any delay be tween nest findin g and camera deploy ment 
can equ alize nest survival among treatments, we tried to deploy cameras as fas t as poss ible. 
For most camera-moni tored nests (70%), deploy ment occuned within 24 hours of finding the 
nest. No nests fa iled during the inte rval between nest finding and camera deployment. In 
2006, cameras were pl aced on the ground, 15 m Fro m real nests and 10 m From arti f ic ial nests 
as a precautionary measure, but were moved cl oser (5 m Fro m real and artific ia l nests) in 
2007 and 2008. Cameras were equipped with a Pass ive InfraRed (PIR) motion detector 
housed in a muted green, waterproof pl asti c case (16 x 10 x 22 c m) that was well 
camouflaged. In 2006, cameras at al1ific ial nes ts were pl aced on a tripod (0.7S-m high) and 
eq uipped with an external trigger housed in a bl ack pl asti c case (5.5 x 7 x 12.5 cm). T he 
external trigger extended From the camera to the nest via a S-m grey cable. When triggered, 
cameras were programmed to take f ive photos as fast as poss ible (up to 5 per sec) . In 
addition, one photo was take n every 10 sec (except for a rtific ia l nests in 2006) in an attempt 
to capture any non-motion-tri ggered predati on events. Arti fic ia l nests, with and without 
cameras, were visited dail y. Real nests monitored with cameras were visited at approx imately 
the same frequency (overaII mean nest visit freque ncyi = 1.7 ± 0.9 in 2006 and 2.5 ± l.1 in 
2007) as real nests without cameras (one sample -t-test between treatme nts: 2006, t 38 = 1. 1, P 
= 0.28; 2007, tll = 2.1, P = 0 .06). 
Predator identification. S horebird nests a nd eggs were weil camouflaged on the 
tu ndra and were not conspicuous in photos taken >5 m from nests. Hence, the positi on of 
eac h nest (real and arti ficial) was located on photos by hav ing the camera take a picture of the 
observer pointing their hand in the position of the nest. T hus, when the nest was not clearl y 
visible on the photos or the p redator was not c learl y photographed w ith eggs in its mouth , 
p redator identi fication was confirmed by photos of the predator with its head situated at the 
specifie nest site indicated by the observer. When these crite ri a were not met, but there was 
still evidence for a spec ifie predator ( i.e., a photograph of a predator was taken withi n a few 
mete rs of a depredated nest), the predator was recorded as ide ntified with uncel1ainty. In 
2008, we placed cameras at all real nests (N = 10) fo r predator identification (i .e., no test of 
camera effects was conducted). 
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Statistical analyses. Differences in predation ri sk between treatments for artificial 
nests were calculated using Cox proporti onal hazards regress ion (Cox, 1972; PROC PHREG 
in SAS; Hei sey, Shaffer & White, 2007). Cox proportional hazards regression is ideal for 
predation experiments designed to determine if an applied treatment increases vulnerability to 
predation (Fox, 2001 a). The test is also advantageous for arti fic ial nest experiments because 
it perrnits the incorporation of right-censored data points (nes ts that survive past the end of 
the study). One assumption of the Cox approac h is that the survival and hazard function s 
being compared are proportional to each other (i.e., not time dependent) . Violation of this 
assumpti on was tested graphically (Hess, 1995). As survi val and hazard function s for year 
were not proporti onal, analyses were stratified by year. 
For real nests, we were interested not only in measuring the re lati ve ri sk of predation 
for nests with cameras, but, more importantly, how thi s ri sk affects daily nest survival, a 
more meaningful biological parameter. Daily nest surviva l est imates for real nests were 
estimated wi th the nes t survival option of program MARK (Di nsmore & Dinsmore, 2007). 
Ex posure days for camera monitored nests began the day the camera was placed at the nest to 
ensure that estimates were not artificially inflated by the incorporation of days monitored 
without cameras. We fe lt that this method of establishing exposure days provided the most 
conservati ve estimate of dail y nest survival for camera- monitored nests . Exposure days fo r 
nests monitored without cameras began the day the nest was found. O nl y ex posure days 
during the incubation period were included to decrease heterogeneity assoc iated with nesting 
stage. When separated by species (Table 2. 1), our sample size was not large enough to 
generate and select among complex nest survival models including nest age covariates and 
inte racti ons. Nest survival estimates were thus derived from a simple model with year and 
treatment effec ts only . Daily nest survival estimates from thi s model were presented 
graphicall y and the significance of each effect (year and camera) was judged based on 
whether or not their coefficients had confidence intervals overl apping zero (Dinsmore & 
Dinsmore, 2007). Ali statistical tests are two-sided and stati stical signi ficance and 
confidence intervals (CI) are based on P < 0.05 . 
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2.4 RESULTS 
Artificia l nests. The proportion o f artific ial nests depredated after an 8-day exposu re 
period was hi gh in both years (with and without cameras; Table 2. 1). Survival function 
curves differed between years (Figure 2. 1), but the diffe rence was non-proportional 
(prec luding the use of Cox regress ion to test for year effec t). However, after onl y two days 
of ex posure, the proporti on of depredated nests differed between years (X2 J = 15.7, P < 0.001 ; 
F igure 2.1). When stratified by year, surviva l fun cti ons did not differ significantl y between 
nes ts monitored with cameras and those without (like lihood ratio X2 J = 0.5, P = 0.47, F igure 
2.1). 
Table 2.1 Propol1ion of succ~ssful nests (success/total) by treatment, year, and spec ies 
(Baird 's and white-rumped sandpipers). 
Nest type Year Species Camera No Camera 
Artificial a 2006 0/20 1/20 
2008 4/20 3/20 
Total 4/40 4/40 
Real 2006 Baird 's 0/13 3/14 
White-rumped 0/6 0/7 
Total 0/19 3/21 
2007 Baird 's 4/5 3/3 
White- rumped 3/3 1/2 
Total 7/8 4/5 
a Artificial nests were considered successfu l if they were not depredated by the end of the 8-
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Figure 2.1 Sqrviva l probabilities fo r artifi c ial nests with and without cameras in 2006 and 
2008 (N = 20 pel' treatment per yea r). The number of nes ts that survived past the end of the 
ex periment is indicated at day 8 for each of the surviva l curves. 
Real nests. We located and monito red 53 nests. The proporti on of success ful nests 
and the daily nest survival rate varied between years fo r both species (Table 2. 1, Figure 2.2), 
but no signi ficant effect of camera-monitoring on dail y nest sur"v iva l was detec ted (Figure 
2.2). Dail y nest surviva l estimates for Baird 's sandpipers differed between years (year effect 
= 3.4 1,95% CI = 1.38 - 5.44), but no e ffect was delec ted between the two treatments 
(treatment effec t = -0 .58, 95 % CI = - 1.47 - 0 .3 1). Dail y nest surviva l es timates for white-
rumped sandpipers differed between years (year e ffect = 3.26,95% CI = 1.08 - 5.44), but no 
effect was detec ted between treatments (treatment e ffec t = 0.35,95% CI = -1.11 - l. 81) 
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Figure 2.2 Dail y nes t surviva l of Baird ' s and white- rumped sandpiper nests monitored in 
2006 and 2007, with and without ca meras. Sa mpl e sizes are prov ided above each estimate. 
Predatol·S. For artific ial nests, predator composition differed between years. Arctic 
foxes were responsibl e for a il recorded predation events in 2006, whereas av ian predators 
were most frequent in 2008 (Tabl e 2.2, Figure 2.3) . Three predation events were not 
recorded in 2006 because, fo r unknown reasons, the predatoï did not tri gger the camera, and 
four nests were not depredated in 2008. Predator compos ition for rea l nests was consistent 
ac ross years, with arcti c foxes responsible for ail camera-recorded predati on events (Tabl e 
2.2) . Onl y three predati on events that occurred at camera- monitored real nests in 2006 and 
2007 were not recorded due to poorl y positi oned cameras (i.e., nest outside of the fi eld of 
vis ion). 
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Table 2.2 Relati ve importance of predators for artifîcial and real shorebird nests 
(predators not identified with certa inty are noted in parentheses). 
Artificial Nests Real Nests 
2006 2008 2006 2007 2008 
A rctic foxes J 7 (l0) 2 16 (1 ) J (l ) 2 
Lo ng-ta i led 0 Il (2) 0 0 0 
j aegers 
Gl aucous gull s 0 3 (2) 0 0 0 
Total 17 16 16 1 2 
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Figure 2.3 Photos of confirmed predators of artific ial nests, glaucous gull (A), arctic fox 
(B) and long-ta iled jaeger (C), taken at 5 m, and a photo of the only confirmed predator of 
real nests, arctic fox (D), taken at 15 m. In photos B and D, the fox's snout is located directl y 
in the nest. 
2.5 DISCUSSION 
We found that camera- monitoring did not appear to affec t egg predation rates for arctic 
shorebirds, over and above potential observer effects caused by human visitation. When 
controlling for the spati al, temporal, and behavioral heterogeneity assoc iated with real nests, 
the presence of a camera did not affect the ri sk of predation on artificial nests. Moreover, 
despite smaller sample sizes, the same conclusion was reached for real shorebird nests, where 
differences in nest survival between nests monitored with and without cameras were minimal 
compared to natural inter-annual vari ati on. The results of our experiments conducted in the 
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open arctic tundra thus concur with those of most studies conducted in temperate regions and 
suggest that nest survival is not signi ficantl y affected by the presence of cameras (B rown et 
al. , 1998 ; Coates, Connelly & Delehanty, 2008 ; Keedwell & Sanders, 2002 ; Pietz & 
Granfors, 2000 ; Thompson, Dij ak & Burhans, 1999) . 
Two other studies of the effec ts of camera- monitoring on arctic-nesting shorebirds 
produced conflicting results. Cartar and Montgomerie ( 1985) reported evidence that cameras 
attracted predators to white- rumped sandpiper nests, with e ight camera- monitored nests 
depredated and Il nests without cameras not depredated . In contrast, Liebezeit and Zack 
(2008) reported that camera-monitoring had no effect on nest survi va l of shorebirds and 
songbirds nesting in a predator-dense Alaskan oilfie ld . T he camera effect documented by 
Cartar and Montgomerie (1 985) may have been dri ven by increased human acti vity around 
camera-monitored nests because they reportedl y changed camera set-up three times in a 2.5-
day period, each time moving the camera c1 0ser until they were within 2 m of the nest. In our 
study, as weil as Liebezeit and Zack 's (2008), cameras were always placed at least 5 m From 
nes ts. We tried to control human ac ti vity by keeping visit rates equ al between nes ts 
monitored with cameras and those without. It could be argued that our visit rates may have 
increased nest predati on rates (Tulp, Schekkerman & Kl aassen, 2000) and affected our abi lity 
to detect camera effects. However, hi gher visit rates (if equal ac ross treatments as in our 
study) were more likely to increase our ability to detect camera effects because the prec ision 
of da ily nest survival estimates is greater wh en in tervals between nest visits are short. In 
additi on, even in years with low predati on rates (2007 and 2008), we did not detect an effect 
of cameras. 
Keedwell and Sanders (2002) reported no diffe rences between video- monitored and 
human-visited nests for a ground-nesting shorebird (Banded Dotterels, Charadrius bicinctus) 
targeted primarily by mammalian predators. However, these authors suggested that sample 
sizes (Iirillted by the number of cameras) may have been too small to detect differences. Our 
study of real nests a lso suffered Fro m relatively small sample s izes, a common problem 
among many camera-effec t studies (Richardson, Gardali & Jenkins, 2009) . We tried to 
remedy thi s issue by conducting artific ial nest experiments in addition to monitoring real 
nests and are thus more confident in our conclu sion of no effect. 
35 
Liebezeit and Zack (2008) found that the primary nest predators of shorebird nests 
were arctic foxes. Simi larly, a il predators recorded at real nests in our study were arcti c 
foxes . A lthough othe r types of predators could have been responsibl e for the three predation 
events that we fail ed to detec t at real nes ts, we feel thi s is unlike ly because 100% of the 19 
recorded events ac ross ail three years were arctic foxes and we know that avian predators 
we re adequately detected by cameras at artificial nests. The strong an nuai va ri ation in daily 
nest survival estimates were th us like ly linked to changes in the abundance and behavior of 
foxes that, at our study s ite, are influenced by cycles in lemmjng abundance (Bêty et al. , 2001 
; Bêty et al. , 2002). Lemming densities were indeed low in 2006, the yea r with the hi ghest 
predati on pressure, and densities were higher in 2007 and 2008 (G. Gauthier, unpubl. data), 
the years with lower predation pressure. Such bird-Iemrrung interacti ons have been 
documented previously for other shorebird populations (B lomqvist et al., 2002; Summers, 
Underhill & Syroechkovski, 1998). 
Herranz et al. (2002) reported that artif~ci a l Common W ood Pigeon (Columba 
palwnbus) nes ts monitored with non-camouflaged cameras had hi gher nest survi val estimates 
th an nests monitored with e ither camouflaged cameras or no cameras. These authors 
suggested that black-billed magpies (Pica pica), the main predator in the ir study, were 
regularl y trapped and hunted by humans and thus may avoid conspi cuous artificia l obj ec ts. 
As also noted by Li ebezeit and Zack (2008), we found no evidence of such avoidance by 
predators in our study area because camera-moni toring had no apparent e ffect on nest 
survival even w hen the relati ve importance of predators (avian vs . fox) changed between 
years. Arctic foxes were responsible for ail recorded predation events at real nests in 2006 
through 2008 . However, predators ofartificial nests included birds in 2008, poss ibl y because 
of an increased population of nesting avian predators in that year (G. Gauthier and J. Bêty, 
unpubl. data). The difference in predators of real and artific ial nests further supports our 
conclu sion that cameras did not attt-act avian p redators because these predators were never 
recorded at real nests during the study, i.e., if cameras attracted avian predators we would 
have ex pected avian predators at real nests as weil. Finally , so me cameras located at real 
nests in OUf study were visited and marked by foxes (with urine), poss ibl y indicating a 
potential predator attraction phenomenon. However, the nests were nonethe less left 
untouched by the predators. 
M onitoring nests with cameras provides severa l poss ible ad vantages over visiti ng 
nes ts, inc ludil1g less uncertainty in ass igning nest fate and ide ntifyil1g predators. Lari viere 
( 1999) rev iewed the l1umerous proble ms assoc iated with identify ing predators from nest 
remains and strongly supported camera- monito ring as the ol1l y viable solution to accurate 
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predator identification. M oreover, nest success for many spec ies may be infe rred by the 
36 
number of me mbra nes in a nest or other signs of hatching, suc h as small shell fragments (as 
in shorebird s; M abee, Wildman & John son, 2006). In general, if a nest is visited one day and 
there are signs of hatching and, at the next visit the nest is e mpty, it is often assumed that the 
eggs successfull y hatched and young f1 edged (as in thi s study). Thi s, however, may not be 
the case. In 2008, we monitored severa l shore birds nests with cameras. Two of these nests 
were considered successful based on our observati on of at least one hatched c hick in the nest 
and shell fragme nts fo und in the empty nest cup the day after c hicks were s ighted . A li 
evidence po inted to successful hatching of a il fo ur chicks, except fo r photos of an arct ic fox 
predating the chi cks in the nests just hours after hatc hing. Of course, based on our definition 
of nest success, these were technica ll y successful nests because the eggs hatched; the young 
j ust did not f1 edge. 
Our results, and those several other studies, indicate that the negative effects of 
camera-moni toring on nest surviva l, if any, appear to be minimal re lati ve to the benefits 
(eu tler & Swann , 1999; Keedwe ll & Sanders, 2002 ; L iebezeit & Zack, 2008 ; Pietz & 
Granfors, 2000 ; Richardson, Gardali & Je nkins, 2009 ; T hompson, D ijak & Burha ns, 1999). 
W e were able to detec t changes in predator co mpos iti on between years fo r arti ficial nests and 
confirm the identity of predators fo r real nes ts. However, we recommend that invest igators 
considering the use of cameras fo r monito ring nests proceed with cauti on, especiall y in areas 
w ith hi ghe r predator de ns ities and ri chness and when work ing with spec ies of conservati on 
concern . In such cases, we recomme nd pre limin ary tests like those in our study, as weil as 
considerati on of other potentia ll y important fac tors, suc h as camera positioni ng (distance 
from the nest) and came ra camoufl age. If the presence of came ras is detenni ned to have no 
apparent additi onal effect on nest surviva l, above and beyond human monitoring, then the 
number of nes t visi ts can be reduced or even eliminated to minimi ze pote ntia l di sturbance 
effects. 
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CHAPTER3 PREDA TOR-MEDIA TED COMPETITION BETW EEN LEMMINGS 
AND SHOREBIRDS: A TEST OF THE ALTERNATIVE PREY HYPOTHES IS 
Laura McKinno n, Domjnique Berteaux, Gilles Gauthier and Joël Bêty 
(À soumettre pour publi cati on) 
L ' hypothèse des pro ies a lte rnati ves suggère que la réponse foncti onnelle et numérique 
des prédateurs aux flu c tuatio ns des popul ati ons de pro ies influe nce le ri sque de prédation 
annue l sur d'autres pro ies comme les œufs d'o iseaux. Les études ur les po pul ations d'oiseaux 
da ns l'hé mi sphè re orie nta l o nt fourni des évidences à l'appui de cette hypothèse, cependant, il 
y a beaucoup mo ins d 'évidences pour les popu lati ons de l'hé mi sphère occ ide ntal. Nous avons 
testé l'hypothèse se lo n laquelle ta press ion de prédation sur les nids d'o iseaux de rivage dans 
le Haut-Arctique canadie n augmente à mesure que l'abondance de le mmjngs diminue, et ce, 
en ra ison de la co mpétiti on apparente entre les le mmings e t les o iseaux de ri vage par te bia is 
de leur principa l préda teur commun , le renard a rc tique. Sur une péri ode de 5 ans à l'î le By lot, 
Nuna vut , Canada, nous avons montré que l'abond ance de lemmin gs a un effet négatif 
s ignificatif sur le ri sque de prédatio n te l que mesuré à l'a ide de nids arti fic ie l . De mê me, la 
va ri ati on inte rannuell e de la survie journa l iè re des nids d'o iseaux de ri vage éta it mieux 
ex pliquée par l'a bo nd ance de le mmjn gs. E n e ffe t, la survie j ourna li è re des nids éta it plus 
basse dans les années de fa ible abondance de le mmings. La probabilité de survie des nids 
a rti fi c ie ls é ta it re l iée négati ve me nt à l'abo ndance de renards, ma is positi vement re l iée à 
l' abondance d 'o iseaux prédateurs, poss i ble ment à cause d ' un phénomène d 'exc lusion des 
prédateurs par les prédateurs avi a ires. En co mbinant les résultats des nid s naturels e t 
a rtifi c ie ls, nos do nnées indique nt que les flu c tua ti ons de popul ati ons de le mmings ont 
effecti veme nt un e ffet indirec t sur la press ion de prédati on exercée sur les œufs d'o iseau x de 
ri vage, ma is les mécani smes qui génèrent cette re lati o n mérite nt une recherche plus 
approfondi e. 
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3. 1 ABSTRACT 
The Alternati ve Prey Hypothes is (APH) suggests that the functional and numerical 
response of predators to fluc tu ating rodent popul ati ons may dri ve annual vari ation in 
predation pressure on other ava il able prey such as bird eggs . M ost studies that have provided 
evidence SuppOliing the APH in a rcti c bird popul ati o ns have been conducted in the eastern 
he mi sphere and considerably less evidence for APH has e merged from western hemisphere 
popul ati ons. We tested the hypothes is that predati on pressure on shorebird nests would 
increase as le mming abund ance dec reases due to apparent co mpetition be tween lemmings 
and shorebirds via their shared predators in the easte rn Canadian High A rctic. Over a pe ri od 
of 5 years on Bylot Island, Nunavut , Canada, we found that lemming abundance had a 
significant negati ve e ffec t on predati on ri sk as measured by artifi c ia l nests. Surviva l 
p robabilities o f alii fic ia l nests were a lso negati ve ly re lated to fox abundance but positi vely 
assoc iated with the abundance of breeding av ian predators, likely due to predator excl us ion 
around av ian predator nests. Models of da il y nest survival fo r real nests a lso indicated that 
inte r-allllUal variati o n in nest surviva l was best ex plained by le mming abundance. Combining 
results From both arti fic ia l and real nes ts indicate that flu ctu ati ons in lemming popul ati ons 
li kely have an indirec t effec t on predat ion pressure on shore bird eggs in the Canadi an High 
Arctic though mec hani sms exp laining the observed re lationship require further in ves tigation. 
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3.2 INTRODUCTION 
Optimal foraging theory predicts that when faced with two prey types, predators 
should maximi ze consumption of high quality and easy to capture prey, maxirni zin g 
nutritional value while at the same time reducing energetic costs of capture (Macarthur & 
Pian ka, 1966) . If two prey of equal nutritional value and equal capture costs are available, 
the factor determining the choice of prey will likely be the re lative den sity of the two prey 
types. Predators will focus on the higher density prey, until this prey is depl eted below a 
certain density threshold, at which time, the predator will switch to another higher density 
prey (Murdoc h, 1969). While experimental (Bergelson, 1985; Hughes & Croy, 1993; Joern , 
1988) and indirect evidence (Summers, Underhill & Syroechkovski , 1998) fo r predator 
switchin g has been previously documented in vertebrates, more recent studies have now 
provided direct observations of predator switching via coupling behavioural observations 
with deta i led studies of predator and prey abundance in systems where prey cyc le naturally 
(Bêty et al., 2002 ; Underhill et al., 1993 ). 
Systems where prey cycle naturally provide excellent natural laboratori es to study 
predator sw itching, due to the marked and easil y measured changes in prey density (Gilg, 
Hanski & Sittler, 2003). Many high arctic systems are characteri zed by cyc lic mjcrorodent 
populations (lms & Fuglei, 2005) . As a result, predator switching behaviour has been 
implicated in causing fluctu ations in co-exi sting bird populations (Angelstam, Lindstrom & 
Widen , 1984; Bêty et al. , 2002 ; Blomqvist et al., 2002 ; Summers, Underhill & 
Syroechkovski, 1998). The Alternative Prey Hypothesis (APH) suggests that the functional 
and numerical response of predators to tluctuating rodent populati ons results in cycli c 
variation in annual predation pressure on other available prey such as birds eggs (Angelstam, 
Lindstrom & Widen, 1984 ; Lack, 1954) . In the presence of a strong functional response, 
when mjcrorodents are abundant, predation pressure on alternative prey should be low, 
whereas when nücrorodent populations decline, predation pressure on alternative prey will 
increase. [n effec t, predation pressure on alternative prey should be inversely correlated with 
respect to microrodent abundance. This relati onship can be accentuated in the presence of a 
strong numerical response of the predator to the preferred prey. For example, predation 
pressure on alternati ve prey will li ke ly be hi gher in a year of low microrodent abu ndance 
which immedi ately fo ll ows a year of hi gh microrodent abundance, if predator populat ions 
increased due to good reproduction in the previous year. 
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Corre lations between mic rorodent population fluctuations and bird breeding 
producti vity have been documented for both arctic-nesting geese (Morrissette et al., 20 10 ; 
Summers, Unde rhill & Syroechkovski , 1998) and shorebirds (B lomqvist et al., 2002 ; 
Summers, Underh ill & Syroechkovski , 1998). These corre lations were hypothesized to be 
caused by the functi onal and nume rical response of the arctic fox to the ir preferred 
microrodent prey, yet most of the studies did not directly measure a) whether foxes were an 
important predator of bird eggs and chicks or b) variation in predati on risk and/or nest 
success of arctic-nesting birds. In stead, correlations between indices of predati on pressure 
(fox population densities and/or lemmin g abundance) and indices of breed ing productivi ty of 
birds (proportion of juveniles caught during migration or on win tering grounds) were 
frequently used to implicate predator switching as the mechani sm causing popul ation cyc les 
in birds (S ummers, U nderhill & Syroechkovski, 1998). Moreover, the few stud ies whi ch 
d irectly measured changes in predati on ri sk and/or nest surviva l of birds on the breed ing 
grounds dealt with large bodi ed prey species like geese (Bêty et al., 2002). F inall y, mos t 
studies that have provided evidence supporting the APH in arctic bird popul ations were 
conducted in the eastern hemi sphere (S ummers, U nderhill & Syroechkovsk i, 1998 ; Underhill 
et al., 1993) and considerably less evidence for APH has emerged from western hemisphere 
populations (Bêty et al. , 200 1 ; Reite r, 2006 ; Smith, 2009 ; Smith, GiJchri st & Smi th, 2007). 
The main objec tive of th is study was to in vestigate the indirect re lationship between 
shorebird reprod ucti on and lemming abundance in the eastern Canad ian High Arc ti c. On 
Bylot Island , Nunavut, previous studies have confirmed lemmi ngs as the pri mary prey of 
arctic foxes (Giroux, 2007) while camera monitoring of shorebird nests has revealed that 
arctic foxes are the primary predator of shorebird nests (McKinnon & Bêty, 2009) . As such, 
we predicted that predation ri sk on shorebird nests (as measured by artificial nests) wou Id 
increase as lemmi ng abundance decreases due to apparent competition between lemmi ngs 
and shorebirds via their shared predator the arctic fox. Similarl y, we predicted that survival 
of real shorebird nests wou ld increase as lemming abundance increases. 
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3.3 METHODS 
Study area and Species 
The study was conducted durin g the summers 2005 to 2009 in 2 study sites located 
within the Bylot Is land Mi gratory Bird Sanctuary in Sirmi lik National Park, Nunavut 
territory, Canada. The first 8km2 site (Site 1) was located within the Qarlikturvik Valley (72° 
53 N,78° 55 W) and the second 4km2 site (S ite 2) was located 30 km south within proximity 
of a large Greater Snow Goose (Chen caerulescens) colony. Site l was twice as large as Site 
2 because there were 2 nest sem·chers for Site 1 and only 1 nest sem·cher for Site 2 each year. 
Both sites were characterized by low lands composed of mesic tundra and pol ygonal wetlands 
and up lands domin ated by mesic and xeric tundra (Tremblay et al. , 1997). 
On Bylot Island, the most abundant nes tin g shorebirds during the study period were 
Baird's sandpiper (Calidris bairdii) and white-rumped sandpipers (Calidrisfuscicollis). Both 
spec ies nest on the ground in sma ll sC/·apes devo id of nest coyer at relatively low densities 
« 10 nests/km2). Based on camera monitorin g, the arctic fox is by far the main predator of 
shorebird nests on Bylot Is land (McK inn on & Bêty , 2009). Othe r potential nest and chick 
predators at our study sites may include, in suspected order of importance; long-
tailed(Stercorarius longicaudus ), glaucous gull s (Larus hyperboreus), sandhill cranes (Crus 
Canadensis; 2 cases recorded via camera in 20 10; Bêty unpubli shed data), paras itic jaegers 
(S. parasiticus), common ravens (Corvus corax) and ermine (Mustela erminea),. 
Two species of lemming are present year round within the study area, the brown 
lemming (Lemmus sibiricus) and the coll ared le rruning (Dicrostonyx groenlandicus). 
Populations of both species have ex hibited cycles at 3 to 4 year intervals, though cycles are 
more pronounced for the brown lemming (Gruyer, Gauthie r & Berteaux, 2008). AlI the 




A n index of lemming abundance was estimated each year based on Sf1ap trapping (as 
desc ribed in Gruye r, Gauthier & Berteaux, 2008) conducted between 23 July and 3 August at 
S ite 1 and Il Jul y a nd 14 Jul y at Site 2. Museum special snap traps were placed along 2 
transec t lines in eac h of 2 pl ots at S ite 1 (l in wet meadow habitat, 1 in mesic habitat) and in 
1 pl ot at Site 2 (mes ic habitat) . For the first two years at Site 1, each transect line had 2S 
statio ns, pl aced ' 1 S metres apart, with each stati o n cons isting o f 1 trap within a 2 metre rad ius, 
for a tota l of 2S tra ps. Traps were checked dail y fo r 10 days fo r a tota l o f approx imate ly 
1000 trap ni ghts. F ro m 2006 onwards, at both sites, the number of stati o ns pe l' transect was 
increased to 68 (2007-2008) and the n to 80 (2009) and the number of traps pe r 
stati on increased to 3 and traps were checked da il y fo r 3 to 4 days fo r a tota l of 1224 to 1920 
trap nights at Site 1 and 6 12 to 960 trap nights at Site 2 . An index of lemming abundance was 
calcul ated as the number of lemmin gs trapped per 100 trap nights (NIl OOTN) separa te ly fo r 
each site. 
Predator Abundance 
An index of fox abundance was calcul ated separately for both study s ites based o n 1) 
confirmati on of nata l fox dens and 2) captures and observatio n of indi v iduall y identified adult 
a rctic foxes. Preliminary home range analyses on a rctic fox at By lot Is land (DB, A.Tarroux 
unpubli shed data) ind icated that summer movements of foxes are limited to approx imately 7 
kil ometres from the ir de ns. Based on these data, we construc ted a gu adrat ex tending up to 7 
k il o metres in the 4 cardina l direc ti ons o n eac h s ide o f eac h study s ite . However, due to areas 
of unsuitabl e (ocean, glac iers) and/o r inaccess ible habitat (c liffs), the zones were restri cted to 
a sma ller geographical area (1 82km2 centred on S ite 1 and 16S km2 centred on S ite 2) w ithi n 
whi c h fox dens have been surveyed intensive ly s ince 2003 (see deta il s in Szor, Berteaux & 
Gauthier, 2007). Reproducti ve status of dens was confirmed by sighti ngs o f you ng as in 
G iroux (2007) . T he minimum number of adults in the de fined study areas were calcul a ted 
based on the assumpti o n of2 adults per natal fox de n and the numbe r of other indi vidua ls 
captured or observed that were not assoc iated with a nata l de n. Data were then converted to 
indi viduals per 100km2. 
43 
We also tested the effect of av ian predato r abundance (jaegers and gull s; Stercocarius 
spp. and Larus spp .) on predati on ri sk of a rtifi c ia l nests as av ian predators are known to 
de predate artifi cial nests (but not real nests) at our study s ite (McKinnon & Bêty, 2009). An 
index of av ian predato r abundance was generated by multipl yi ng by 2 (number of adults per 
nest) the numbe r of jaeger and gu Il nests found withi n the 182km2 predator study area centred 
o n Site 1 and the 165km2 predator study area centred on Site 2 described above. Data were 
converted to individual s per 100km2. Because we were not able to prov ide an estimate of the 
number o f non-reproducti ve indi vidu als, our index is like ly a gross underestimate of the 
genuine av ian predato r abund ance. However, it prov ided the best ava il abl e es timate of inter-
an nua i vari ation in nes ting predator abundance at both stody sites. 
Shorebird Reproduction 
Predation risk 
Arti fic ial nes t mo nitoring was conducted fro m 2005 to 2009 at Site 1 and 2007-2009 at 
Site 2. In the Arctic, arti f ic ia l nes ts can prov ide a re liabl e measure of re lati ve predati on ri sk 
as they permit us to control for the hete rogeneity associated with real nests (te mporal, spatial , 
inte r- specific and intra-spec ifi c behav ioura l differe nces; McKinnon et al., 201Ob). Though 
arcti c fox are the dominant predator at altific ia l nests, av ian predators have also been detected 
as predators of anific ia l nests (McKinnon & Bêty, 2009) like ly due to the absence of anti -
predator behaviour of incubating birds (McKinnon et al. , 2010a). Fort y a rtifi c ial nes ts were 
pos iti oned rando mi y in suitable shoreb ird nesting habitat, covering an area of approximate ly 
4 k m2 at eac h s ite. Th is density of a ltific ia l nes ts was within the range of observed nesting 
dens ities of shorebirds o n By lot Is land . Eac h anificial nest consisted of 4 Japanese quail 
(Coturnix japonica) eggs pl aced in a small depress ion made in the ground . Quail eggs 
resemble those of shore birds in co louration and s ize, and the depress ions made are simil ar to 
the simple nest sc rapes used by shorebirds . Nests were deployed within the same time 
period, and were rel ocated by s ma ll sticks or natural obj ects (rocks or feath ers) placed 
between 5 and 7 m from the nest. Once depl oyed, artifi cial nests were checked at 12 hours, 
24 ho urs, 72 hours, and then every 3 days up to 9 exposure days. For visit inte rvals greater 
th an 24 hours, fa ilure times were assumed to occur at the midpoint between sampling 
interva ls as the exact date of failure was not known. Artificial nest moni toring occurred 
twice during the breeding season, corresponding to the earl y and late incubati on peri ods. 
Nest success 
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We searc hed fo r shorebird nes ts during the earl y lay ing and incubati on periods earl y 
June throu gh earl y ]ul y each year. Nests were marked by small sti cks or natural obj ects 
(rocks or feathe rs) pl aced between 5 and 7 m from the nest. Incubati on stage was estimated 
for each nest using the fl otati on method (Liebezeit et al. , 2007). The duration of the 
incubati on peri od is 2 1 days for Baird 's and white-rumped sandpipers (McKinnon & Bêty, 
2009 ; M oskoff & M ontgo merie, 2002). C hicks of both spec ies generally leave the nest 
within 24 hours of hatching (LM and JB unpubli shed data). Nests were visited every 2 - 5 
days during incubat ion as in McKinnon and Bêty (2009). Within two days of the estimated 
hatch date, nests were vis ited dail y to maximi ze the probability of recording nest outcome. If 
an e mpty nest was found near the date of hatching, determining if the nest was successful or 
had been predated just prior to hatching can be diffi cult as the re are genera ll y no obvious 
signs of hatc h in a success ful nes t ( i.e. no large egg remains or me mbranes as in ducks and 
geese) . Nests were considered success ful (at least one egg hatched) if one or more of the 
fo ll owing criteri a were met: 1) c hicks were found in the nest, 2) remnants of egg shell s were 
found in the nes t material c lose to the es timated hatch date (Mabee, Wildman & John son , 
2006), 3) eggs were hatchin g (s tarred and/o r pipped) on the last date visited and the nest was 
e mpty on the next visit, and 4) the nest was empty on the last vi sit and the banded adult was 
later seen with c hicks. Nests that were abandoned or depredated during laying were not 
included in the analyses as we were interested primarily in nest failure due to predation; these 
cases did not represent an important proporti on of the sample sizes (n=6 of 126 nests across 




T he effects of 1) site, 2) lemmin g abundance, 3) fox abundance and 4) avian predator 
abundance on a11ificial nest surviva l were tested using a Cox proportional hazards regression 
model (PROC PH REG in SAS; Cox, 1972) which tests for a re lationshi p between Kaplan-
Meier survival es timates and ex pl anatory variables. One assumpti on of the Cox approach is 
that the survival and hazard functi ons being compared are propol1ional to eac h other. 
Violati on of thi s assumption was tested graphicall y for each variabl e (Hess, 1995) . 
Nest success 
Daily nest survival estimates for real nests were estimated usi ng the nest surviva l 
option in program MARK (Dinsmore & Dinsmore, 2007). Exposure days began the day the 
nest was found, however only exposure days during the incubati on period were inc luded to 
dec rease heterogeneity assoc iated with nesting stage . Models of dail y nest survival were 
generated separate ly for each spec ies as sample sizes (Tabl e 1) were not large enough to 
generate complex models with multiple interacti ons. Sample sizes of realnests at Site 2 
never surpassed 1 per spec ies each year so nest surviva l models were onl y generated for nests 
fo und at Site 1. A suite of three a priori models (including 1 constant) were generated fo r 
each species in order to evalu ate the effec ts of 1) lemming abundance and 2) fox abundance. 
Est imates of nest survival were deri ved fro m the model which bes t fit the data based on the 
lowest AICc value (Akaike 1974). Models with less than 2 delta AlCc from the top model 
were considered competiti ve. 
A il stati stical tests are two-s ided and stati sti cal significance and confidence intervals 




At Site 1, lemming abundance ranged from 0.9 to 0. 16 individuals per 100 trap nights 
during the two low phases (2006 and 2009) to a maximum of 0.80 individuals per 100 trap 
nights durin g the peak phase (2007 ; Figure 3. IA). Lemming abundance was highe r at Site 2, 
rangin g from 0.21 during the low phase (2009) to a maximum of 0 .89 during the peak phase 
(2007). 
Predator abundance 
The minimum number of adult fox was lowest at Site 1 ranging from 1 to 7 
adultsll00km2 whereas at Site 2, the minimum number of adult fox ranged from 8 to 16 
adultsll00km2 (Figure 3. IB). The minimum number of breedin g adult av ian predators was 
highest at Site 1 ranging from 16 to 84 adultsll00km2, and lower at Site 2 ranging From 17 to 
30 adultsll 00km2 (Figure 3.lB). There was no signi ficant con"elati on between the three 
vari ables when used together in later analyses (fox/a vian r2= 0 .09, p=0.84, fox/lemming r2= 
0.59, p=0.12, avian/le mming ,.2= -0.003, p=0.99). 
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Figure 3.1 A) Index of le mming abundance based on snap trap data at Site 1 (c losed 
c ircle) and Site 2 (open circ le). B) Minimum number of adult arctic foxllOOkm 2 within Site 1 
(black bar) and Site 2 (gray bar) and the minimum number of breeding adult avian 
predatorsllOOkm2 at Site 1 (c losed circle) and Site 2 (open circle) . 
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Predation risk 
Survival probabilities of artifi c ial nests were not significantl y diffe rent between Site 1 
and Site 2 when o nly data for three common years (i.e., 2007 -2009) were analyzed 
(coeffic ient= -0.152, li =-2.051, p=0.16). However, whe n a il yea rs were included (n = 5 
From Site 1 and n = 3 From Site 2) the ri sk o f predati on was 35 % hi gher at Site 1 re lati ve to 
Site 2 (coe ffici ent= -0.349, X2 1 = 13.5 1, p=0 .0002), thus further analyses were stratifi ed by 
site . When stratified by site, the abundance of le mming had a significant negative effec t on 
predation ri sk (coeffic ient= -0 .776, X21 =18.70, p<O.OOO 1; Figure 3.2), with predation ri sk 
decreasing by 50% with eac h increase of 1 le mmin g/lOOTN. The two indices of predator 
abundance a lso had s ignifi cant but opposing e ffects on predation ri sk . Predation ri sk 
increased by 7.8% with each increase of 1 adult fox/JOOkm2 (coeffici e nt= 0.078, X21 =11.43, 
p=0 .0007), however, predation ri sk decreased by l.2% with eac h increase of 1 breeding av ian 



































.• .. 0. 17 
·· 0 · · 0.16 





. • .. 0.21 
10 
0.2 -t------,-------,-------,-----='-------,,-------, 
o 2 4 6 8 10 
Exposure days 
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T he number o f real nests monitored each year va ri ed considerably ranging from 0 to 30 
nests pe l' species at Site 1 (Table 3.1 ). Dail y nest surviva l was best described by le mming 
abundance for both Baird 's sandpiper and white- rumped sandpiper (Table 3.2). As lemming 
abundance increased, da ily nest survi va l increased for both species (Figure 3.3). 
Table 3.1 Sample size of nests used in real shorebird nest survival analyses at Site l. 
Species 2005 2006 2007 2008 2009 TOTAL 
Ba ird 's 16 30 10 8 10 74 
sandpiper 
White- rumped 27 12 6 0 46 
sand piper 
TOTAL 43 42 16 9 10 120 
5 1 






M odel AICc 
Le mming 200. 90 
Constant 221.11 
Fox 22 1.47 
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Figure 3.3 M odel of daily nes t surviva l (so lid line) ± 95% CI (dotted hnes) deri ved fro m 
the top model fo r Ba ird' s sandpiper (A) and white-rumped sandpipe r (B). Annual estimates 





The Alternative Prey Hypothesis suggests that the functi onal and nume rical response 
of predators to flu ctuating rodent populations may drive annual vari ati on in predation 
pressure on other avail ab le prey such as birds eggs (Angelstam, Lindstrom & Wide n, 1984 ; 
Lack, 1954). Ove r a peri od of 5 years on Bylot Island , we found that the abundance of 
le mmings had a significant effect on inter-annua l vari ation in predation ri sk, as measured by 
aJ1 if ic iai shorebird nests. Lemming abundance a lso exp lained inte r-annual variation in daily 
nes t survival of real shorebird nests. For real nes ts, there was no support for an e ffect of fo x 
abu ndance on nest survival, however for artificia l nests, the ri sk of predati on increased by 
7.8% with each additional adult foxll00km2 and decreased by 1.2% with each additiona l 
breedin g av ian adult predator /l00km2 . Co mbining the results From both real and artifi c ia l 
nests sugges ts that fluctuation s in rodent popul ati ons do have an effec t on predation pressure 
on shorebird eggs . 
Though the indirec t effect of cycl ing mi crorodent popul ations on ground-nesting 
wate rbirds has been we Il documented in Sweden and Siberia (B lomqvi st et al., 2002 ; 
Summers, UnderhilI & Syroechkovski, 1998; U nderhill et al. , 1993), results from other 
No rth American studies to date have been less consistent. In the Low-Arctic near Church ill , 
M anitoba, semipalmated sandpipers (Calidris semipalmatus) suffe red hi gher predation in low 
le mming years (Meltofte et al. , 2007 b) , however, semipalmated pl overs (Charadrius 
semipalmatus) ex hibited re lative ly Iittle to no inter-annual variati on in nest surviva l (Me ltofte 
et al., 2007b), and nest survi val of Canada Geese was not affected by le mming abundance as 
predicted by the alternati ve prey hypothesis (Re iter, 2006). Furthe r north on Southampton 
and Coats Island , nes t survival of several shoreb irds species was lower during a lemmin g 
population crash compared to two years of higher le mming abundance (S mith, Gilchri st & 
Smith, 2007), however, whe n studied over a longer period, inter-annual vari ati on in nest 
survi val was best explained by predator abundance (Smith, 2009). On Bylot Is land , nest 
survi val of both shorebirds and geese (Bêty et al., 2001 ; Bêty et al., 2002) appear to be 
indirectl y affec ted by lemming abundance. That results are inconsistent between North 
American studies could be due methodological differences between studies and/or ecological 
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d iffe rences between the study sites. In te rms of methodology, at the Southampton and Coats 
sites, le mming abundance was based on dail y fi e ld observations, whi ch is li ke ly a sufficient 
method to indicate peak le mming years, but may be less accurate in di stingui shing moderate 
years fro m crashes due to lo w lemming densities during these periods. This method may a lso 
be sens iti ve to observe r experience with small mammal sightings. On Bylot Is land, le mmi ng 
indices were based on standardi zed snap trapping data collec ted each summer. T hough 
indices based on snap trapping have their caveats ( i.e. small geographic a rea sampled over a 
Sh0I1 pe riod o f time) thi s me thod has provided a re li able quantitative index of increas ing, 
peak, decreas ing and crash years on Bylot Island in previous studies coverin g mo re th an one 
lemming cyc le (Bêty el aL., 2001 ; Bêty et al., 2002). Also, our lemming index was 
consiste nt with another index of le mming abundance generated over a larger spatia l scale 
(based on the number of ac tive lemming bUITows), but was not consistent with li ve trapping 
data that was generated a t S ite 1 onl y. Based on our data from rea l nests, it appears as though 
the re lationship between le mmin gs and real nes t survival is dri ven primaril y by the crash year 
(2006) where nest dail y nes t surviva l rates can reac h as low as 0.70. Acc u rate identi f icat io n 
of these important crash years may be pertinent to the de tec ti on of thi s re lati o nship. 
Al ternati ve ly, it is poss ible that there are ecologica l di ffe rences between study areas in terms 
of the a mpli tude of le mmin g popul ati on cycles and/o r the' numerical and func ti onal respo nses 
of predators. O n B ylo t Is land, lemmin g flu ctuati ons can be pronounced and the numeri ca l 
and behavioural respo nses of the primary shorebird egg predator, the arcti c fox, to lem mings 
has been previously docume nted (Bêty el al., 2002) however, the re lationship between 
le mmings and fox abundance on Churchill , Southampton and Coats Is land has yet to be 
studied in detai 1. 
The alternative p rey hypothes is partly re li es upo n switching behav iour of p redators 
(Murdoch, 1969). S witc hing by definiti on means that when one prey beco mes more 
abundant, a predator will di sproporti onately increase its rate of consumpti on of that prey, 
incurring a functional response. It is poss ible that shorebird eggs may be incidental prey (not 
the focus of a directed predator search (Vickery, Hunter & Well s, 1992), as opposed to 
alternati ve prey whi ch predators 'sw itch' to prey upon. Compared with other ava il ab le 
a lternati ve prey on Bylot Is land , such as goose eggs, shorebird eggs are less abundant, less 
de tec table, less profitabl e, and likely compose a ve ry minute proportion of the d ie t of arc ti c 
fox in any year regardless of the abundance of le mmin gs, therefore, there is likely little 
incenti ve to adopt a search image for prey of such limited ava il ab ility and profitability . As 
incidental prey, predatio n ri sk o n shorebirds may increase in years of low le mming 
abundance due to changes in fo x foraging behaviour other than switching. If predators 
increase foraging time or expand forag in g area when the ir main prey declines (Norrdalil & 
Korpimaki , 2000) the like lihood of detec ting other prey inc identall y will increase. There is 
sorne evidence that thi s may be the case on Bylot Island where in years of low lemming 
abundance, home ranges of arctic fox increase (A. Tarroux pers. comm.). If shoreb ird eggs 
are incide ntal prey, th en de tec tion by predators may al so dec rease when shorebird nes t 
de nsity decreases, meanin g that the indirect effect of lemmin gs may be density dependent 
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and onl y ex ist, or be de tec table, at hi gh nest dens ities. During the last three years of the stlldy 
the sampl e size of shorebirds nesting at Site l decreased by more than half compared to the 
first two yea rs (>40 in 2005-2006, < 16 in 2007-2009 ;see T able 1). For the three years where 
sample s izes were decreased , nest sllrvi va l was consistently hi gh, despite o ne of these years 
(2009) hav ing low le mming abundance. If thi s decrease in sample size was in fact a decrease 
in actua l nes ting density of sho reb irds, then it is possibl e that nest dens ity may influence 
indirect effec ts of lemming abundance on shorebird nest surviva l. Thus the indirect effects of 
le mming abllndance on sho reb irds could differ between s ites due to ecological diffe re nces 
suc h as 1) the prey ro le of shorebird eggs (a lternati ve versus inc idental) and/or 2) nest density 
if shorebird eggs a re indeed inc idental prey . 
T he use of arti fic ia l nes ts in our study provided a measllre of inte r-annu al predation 
risk permitting us to control for many potentially co nfounding factors (McKinnon et al. , 
201Oa) suc h as inte r-an nual vari ati on in nes t density. Results from the artifi c ial nest 
experi ments c learly supported an indirec t effect o f le mmings on predati on ri sk on shorebird 
nests, a lthough they also indi cated an effec t of predator abundance, which interesting ly 
enough, was not detected for real nests. For artifi c ia l nes ts, predation ri sk increased by up to 
248% based on the maximum number of adult fox estimated during the study period (16 
indi vidualsll 00km2). A lternati vely, the abundance of av ian predators in our study had the 
opposite e ffect on predation ri sk. Predati on ri sk declining by 1.2% with each increase in 
breedin g av ian predator /100km2, indicating that predat ion ri sk could decrease by up to 64% 
based on the maximum number of breeding av ian predators/ recorded (841100km\ Though 
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the direction of thi s effect was unexpected, some studies have shown that predation risk on 
shorebird nests actually decreases in the presence of nesting avian predators due to a 
protec ti on From mammali an predators (Nguyen, Abraham & Nol, 2006 ; Smith el al. , 2007). 
In one study this effect was consistent between real and artificial nests (Nguyen, Abraham & 
Nol , 2006). That predator effects were not found for real nests could be attributed to 
behavioural adaptations of incubating birds, such as nesting associations with av ian 
predators, or it could be due to the lower nest density as di scussed above. 
The effect of lemmjng abundance on predation ri sk of artificial nests was also 
considerab le, with predation risk dec reas ing by up to 50% between the lowest recorded index 
of lemming abundance (0.09 lemmings/l OOTN) and the hi ghest (0.89 lemmings/ J OOTN). 
lndeed, results From the real nests at Site 1 reveal a similar magnitude of effect, with nest 
success (dail y nest survival2 1 incubation da ys) of Baird 's and white-rumped sandpipers increasi ng 
approximately 75 % From the year of lowest lemmjng abundance (0.09 lemmings/l OOTN, 0-
l % nest success) to the year of hi ghest lemming abundance (0.89 lemmin gs/lOOTN, 74-77% 
nest success). This magnitude of change in breeding parameters between hi gh and low 
lemming years is consistent with studies on geese/lemming interacti ons on Bylot Island (Bêty 
el al., 2002), as weil as studies of bird lemming interacti ons in the eastem hemjsphere. On the 
Taimyr Peninsul a, Siberi a, Underhill et al. (1993), showed that daily nest survival of 
shorebirds (up to 10 species combined) dec reased from 0.98 to 0.80, which cOITesponds to a 
98% decrease in nest success (based on an average incubati on period of 21 days), between a 
peak lemming year and a decreas ing lemmjng year. Using a longer time series (over 20 
years), Summers et al. (1998) reveal ed an indirect effect of lemmings on a larger scale by 
providing evidence that breedin g productivity of dark bellied brent geese (Branla bernicla 
bemicla) and curlew sandpipers (Calidrisferruginea), as measured by the percent offirst 
year individuals in wintering flocks, varied by up to 50% between years of very low lemming 
abundance and years of hi gh lemmjng abundance over a larger area of the Taimyr Peninsula. 
In conclusion , we present evidence, based on both real and artificial nests, that 
fluctuations in lemming populati ons do appear to have an indirect effect on predation 
pressure on shorebird nests in the Canadian High Arctic. On Bylot Island, lemming 
populati ons exhibit cycles at 3 to 4 year interval s, therefore our study is limited in that our 5 
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years of data onl y cover 1 full lemming cycle . Despite this limitati on, we were still ab le to 
detect a c lear indirec t effec t of le mmings on da ily nest survival of real shoreb irds nes ts and 
on predation ri sk for artificial nests monitored at two study sites. That these results were 
consistent with studies of bird-lemming interactions in the eastern hemisphere but not so 
c learl y consistent with those in the western hernisphere, provides several intriguing questions 
for future research. Are these differences methodological or does the indirect relationship 
between lemming and birds vary by species, nest density, or amplitude of lemming cyc les? 
Future studies should a lso investi gate how these interactions may differ in the presence of 
other alternative prey species. 
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CHAPTER 4 PREDATOR-MEDIA TED INTERACTIONS BETWEEN PREFERRED, 
ALTERNATIVE AND INCIDENTAL PREY: EXPERIMENTAL EVIDENCE FOR 
HIERARCHICAL INTERACTIONS IN THE ARCTIC TUNDRA AND CONSERVATION 
IMPLICATIONS THEREOF 
Laura McKinnon, Dorninique BeI1eaux, Gilles Gauthier and Joël Bêty 
(À soumettre pour publication) 
Une compétiti on apparente entre les espèces causée par le partage de prédateurs 
communs est fo rtement antic ipée dans les environnements pauvres défini s par une fa ible 
densité de proies préférées et où les prédateurs sont contraints de s'alimenter de façon 
opportuni ste. Dans la toundra arctique, la réponse numérique et foncti onnell e des prédateurs 
aux proies préférées (lemmings) peuvent affecter des proies alternati ves (les œufs d'oies). En 
outre, une réponse d'agrégati on des prédateurs a également été documentée à prox imité d ' une 
colonie d'oies. À partir de ces év idences, nous avons proposé l'hypothèse que le ri sque de 
prédation pour les proies acc identelles (les œufs d' oiseaux de ri vage) devrait augmenter dans 
les zones de haute densité de proies alternati ves (les oies), spécifiquement dans les années de 
fa ible abondance de proies préférées (l emmings) . Pour tester cette hypothèse de proie 
alternati ve hi érarchique, nous avons mesuré le ri sque de prédation sur les nids d'o iseaux de 
rivage en surveill ant des nids alt ificiels dans des quadrats variant en densité de nids d 'oies à 
l' î le By lot, N unavut. Nous avons répété l'étude sur trois étés au cours desquels la population 
de lemmings a atte int un sommet (milieu ri che), a légèrement diminué, et s'est effondrée 
(milieu pauvre). Le ri sque de prédati on des nids d 'oiseaux de ri vage dans une colonie d'oies 
était positivement re lié à la densité de nids d'oies. Toutefois cette re lation était fO Ite et 
significati ve seulement l'année de faible abondance de lemmings, soit une augmentation de 
près de 600% quand la densité de nids d 'oies est passée de 0 à 12 nids par hectare. Ces 
interacti ons indirec tes étaient apparemment dues à une réponse numérique d'agrégati on d ' un 
prédateur partagé. E n effet, les cameras de urveill ance ont confirmé que l'ac ti vité du renard 
arctique augmente avec la densité de nids d'oies. Ces données supportent l'hypothèse des 
pro ies alternati ves hiérarchique qui suggère que, lorsque l'abondance de pro ies préférées 
(lemmings) diminue, la pro ie alternati ve dans le système (les œufs d'oie) devient la proie 
préférée de second ordre et la pro ie acc identelle (les œufs d'oiseaux de ri vage) devient la 
proie alternati ve de second ordre. Les implicati ons de ces interac ti ons pour la conservation 
des oiseaux de ri vage sont discutées à la lumière de l' expansion des populati ons d 'oies dans 
l'Arctique. 
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4. 1 ABSTRACT 
Indirec t predator-media ted inte ractio ns be tween prey are hypothes ized to occur more 
frequently in enviro nments with low densities of preferred prey, where predators are forced 
to forage opportunistica ll y. In the arcti c tundra, numerical and functional responses of 
predators to preferred prey (lemmings) affect the predati o n pressure on alternative prey 
(goose eggs) and aggregative numerical respo nses o f predators occur in patch es of high 
a lternative prey density. Therefore, we hypothesized that predati o n ri sk o n incidental prey 
(s horebird eggs) would increase in patches of hi gh goose nest density when lemmings were 
scarce. W e measured predation ri sk on artifi c ia l shorebird nests in quadra ts varying in goose 
nest density on Bylot Island , Nunavut across 3 summe rs during which le mming abundance 
peaked and crashed . Predati on ri sk on shorebird nests was positi vely related to goose nes t 
density, but the relati onship was strong onl y a t low le mming abundance when predation ri sk 
increased by 600% as goose de nsity increased from 0 to 12 nests/ha. Camera monitoring 
showed that arc ti c fox ac ti vity increased with goose nest dens ity. Our data SUppOlt the 
hierarchical alte rnat i ve prey hypothesis; when preferred prey decrease in abundance, the main 
alternative prey in the sys te m become the second order prefelTed prey and the incidental prey 
become the second orde r a lte rnati ve prey. Conservat io n implicati ons of such interacti ons a re 
di scussed in li ght of curre ntl y declining shorebird populations and expanding goose 
populations in the Arc tic. 
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4 .2 INTRODUCTION 
Sho rt-te rm predator mediated apparent competition, whe reby one prey item inf luences 
the abundance of another prey ite m via the functi onal and numeri cal respo nse of the ir shared 
predator (Holt , 1977) , is hypothes ized to occur more in pOO l' environments de fin ed by low 
de nsiti es of preferred prey where predators are forced to forage opportuni sti ca ll y (Ho lt & 
Kotle r, 1987). In ri ch environments with several patches o f high preferred prey density, 
predators may spec iali ze o n pre ferred prey in one patch , and upon depleti on, move to the nex t 
high density patch of preferred prey, with liule e ffect on alte rn ati ve prey . In pOO l' 
enviro nme nts with pa tches of variable or low prefelTed prey dens ity, predators mu st adopt 
mo re opportunisti c forag ing. Predators sho uld be aUracted to foragin g areas o f higher 
dens ities of preferred prey, and the time spe nt in these be tte r quality fo rag ing areas can be 
ex te nded based o n the de nsity of availabl e a lte rnati ve prey (Ho lt & Kotl e r, 1987) . T he re fore , 
a lte rnati ve prey are ex pec ted to suf"fer hi gher predati o n ri sk via short-te rm apparent 
competiti o n in poor environments where availability of pre ferred prey is variab le o r low. In 
po pul atio ns where preferred prey exhibit annu al cyc les in abundance, (e.g. arc tic vo les or 
le mmings) , predators will exe l1 greate r predati o n pressure on alte rnate prey in years of low 
prefe lTed prey abundance, resulling in cycles in alternati ve prey abundance (Bêty el al. , 2001 
; B lo mq vist el al., 2002 ; Summers, Underhill & Syroec hko vski, 1998). T hi s phenomenon is 
expl ained by the a lte rnati ve prey hypothesis, whereby the func ti onal and nu me rica l response 
of predato rs to flu ctu atin g prey populati ons results in va ri ati o n in annu al predati on pressure 
o n othe r availabl e prey such as birds eggs (A ngelstam, Lindstro m & W iden, 1984 ; Lack, 
1954). 
M ost empirical studies testing predictions of the alte rnati ve prey hypothesis to date 
have studied simpl e 1 predator: 2 prey syste ms (l preferred prey, 1 a lte rnative prey; Ho i & 
Winkler, 1994 ; James el al. , 2004 ; Roseberry & Klimstra, 1970 ; Schmi dt , 2004 ; Vickery, 
Hunler & Well s, 1992). Howe ver, e ven in a relati ve ly s impl e ecosyste m, such as the Arctic 
tundra, the re are often several alternati ve prey items ava il able to predato rs. When presented 
with several a lternati ve prey of decreas ing profitability, it is like ly that a hie rarchical c hain of 
inte rac tio ns be tween preferred prey and different c lasses of a lternati ve prey may resul t. 
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Evidence of such interacti ons, however, is diffi cult to provide in a natural setting whi ch 
explains why, to our knowledge, no empirical studies have in vesti gated the alte rnative prey 
hypothes is in multiple (>2) prey syste ms. In thi s paper, we propose and test a sli ghtly 
modifi ed alternative prey hypothes is, called the hierarchical alternative prey hypothesis. As 
in the alternative prey hypothes is, we suggest that appare nt competition via functional and 
numerical response occurs between the two most valuabl e prey items [pre ferred prey (A) and 
alte rnative prey (B)]. However, when the abundance of the preferred prey (A) is low (poor 
enviro nme nt), the a lternative prey (B) become the second order preferred prey and apparent 
competiti o n via aggregati ve numerical response occurs be tween the two nex t most valuable 
prey [alternati ve prey (B) and the next mos t pro fitabl e alte rnati ve prey (C)]. We sugges t th at 
predation ri sk o n prey C will be influenced spati all y by alte rnative prey B , as a lternati ve prey 
do not ofte n increase reproducti o n of predators (numerical response) but can affec t their 
geographical distribution (aggregative response) especially after a drop in pre fe lTed prey 
nllmbers (Ho lt & Kotl er, 1987 ; Schmitt, 1987). Thi s effec t will be prono unced when prey C 
is an inc idental prey [i.e. not the focus of a directed predator search (Cornell , 1975)], as the 
abllndance and distribution of prey C should not have any e ffect on predator forag in g 
behaviour. We ex pl ore thi s hie rarchical a lte rnati ve prey hypothes is by measuring spati a l 
variati on in predation ri sk on an incide ntal prey spec ies (artifi c ial sho rebird nes ts) in re lation 
to a lternati ve prey abllndance (goose nests) in years of varying preferred prey (lemming) 
abllndance . 
On Bylot Island , Nlinavut , a nllmerica l and functional response of predators to 
prefe lTed prey (le mmings) affec ts the breeding output of a lte rnative prey (geese; Bêty et al., 
2001 ; Bêty et al. , 2002 ; Gauthi e r el al., 2004). In additio n, an aggregati ve numeri cal 
response of arctic fox has been documented in prox imity to the goose colon y (Giroux, 2007). 
Sho rebirds and geese share several natural enemies and the arctic fox is the primary nes t 
predator for both speci es (Bêty et al. , 2002 ; Leco mte et al., 2008 ; McKinnon & Bêty, 2009). 
Shorebird eggs can be considered incidental prey as there are like ly not the ' foc us' of a 
directed predator sem-ch (COI-ne l! , 1975). As a prey item, shorebird eggs a re a lso mu ch less 
profitable than goose eggs, because they are up to l7 times smaller (i.e_ lower calorie content 
per egg) and the nes ts are more difficult to find (J ess conspicuous and in lower densities) . 
Given evidenee of an aggregati ve numerieal response by the predator, we hypothes ized that 
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predati on ri sk fo r incide ntal prey would increase as goose nest density inc reased due to 
predator-medi ated apparent competiti on. FUl1hermore, we predicted that such effec ts would 
be stronger du ring low le mming years (poor environme nt) than during hi gh lemming years 
(ri ch environ me nt). To tes t for thi s relationship we measured predati on ri sk by monitoring 
surviva l of a!1i ficial shorebird nes ts in qu adrats varying in goose nest density. We repl icated 
the study across 3 summe rs with contrasting lemming abundance. Results l'rom our study 
support the hierarchical a ltern ati ve prey hypothes is, as in years of low preferred prey 
(le mming) abundance, appare nt co mpetiti on via aggregati ve numerical response occurred 
between the second order pre ferred prey (goose eggs) and the second order 
altelllati ve/i nc identai prey (shorebird eggs). 
4.3 METHODS 
Study Area 
T he study was conducted fro m 2007- 2009 on the south pl a in of the Bylot Island 
Migratory Bird Sanctuary in S irmil ik National Park (72° 53 N,78° 55 W), N unavut ten itory, 
Canada. T he south plain is characterized by low land s co mposed of mesic tu ndra and 
polygona l wetlands and uplands dominated by mesic and xeric tundra (Trembl ay et al., 
1997). Eac h summer, approx imate ly 50000 greater snow geese (Chen caerulescens 
atlantica) nest in one ma in colony covering approximate ly 65km2 . Two species of lemming 
are present year round, the brown le mming (Lemmus trimucronatus) and the coll ared 
lemmj ng (Dicrostonyx groenlandicus) . Populations of both species exhibit cyc les at 3 to 4 
year intervals, though cyc les are much more pronounced for the brown lemmin g which 
ranges in abundance fro m 4 individuals per 100 trap nights in peak phase summers to 0 
during low phase summers (Gruyer, Gauthier & Berteaux, 2008). Collared le mming 
populati ons range from 1 individua l per 100 trap nights during the peak phase to 0 during the 
low phase (Gruyer, Gauthier & Berteaux, 2008). Shared predators of le mmings and goose 
eggs inc lude, in dec reasing order of importance, arctic fox (Vulpes lagopus), parasitic j aegers 
(Stercocarius parasiticus), glaucous gull s (Larus hyperboreaus) and common ravens (Corax 
corax ; see Bêty & Gauthie r, 2001 ; Bêty et al., 2002). Shorebird eggs are also mainl y taken 
by arcti c fox (McKinnon & Bêty, 2009). 
Predation risk 
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In order to measure the re lative ri sk of predation in relation to goose nest density (see 
below), we monitored artificial nests in ten 0.25 km2 quadrats (500m x 500m in size) of 
varying goose nest densi ty within a 20km2 (4km x 5km) area in the center of the goose 
colony. In the Arctic , altificial nests can provide a reliable measure of relative predati on ri sk 
as they permit us to control for the heterogeneity associated with real nests (temporal , spati al, 
inter-specific and intra-specific behavioural differences; McKinnon et al., 20 1Ob). Artificial 
shorebird nests on Bylot Island are depredated primarily by the arctic fox but parasitic jaegers 
and glaucous gull s also depredate artifici a l nests in smaller proportions (McKinnon & Bêty, 
2009). Eac h artificial nest consisted of 4 Japanese quail (Cotumixjaponica) eggs pl aced in a 
small depression made in the ground. Quail eggs resemble those of shorebirds in colouration 
and size, and the depressions made are sirnil ar to the simple nest set"apes used by shorebirds. 
Four artificial nests were randoml y deployed within each quadrat during the late shorebird 
and goose incubation peri od (July 2, 5, and 4 in 2007 , 2008 and 2009 respectively); the 
distance between nests ranged from J lOto 564m. Nests were deployed within the same time 
period (evening), and were relocated by small sticks or natural objects (rocks or feath ers) 
placed at 5 and 7 m From the nest. Once deployed, artificial nests were checked at 12 hours, 
24 hou rs, 72 hours, and then every 3 days up to 12 exposure days. For visit intervals greater 
than 24 hours, failure times were assumed to occur at the midpoint between sampling 
intervals as the exact date of failure was not known . 
The effect of goose nest density (see below) on attificial nest survival was tested in 
each of the three years varying in lemmjng abundance using Cox proportion al hazards 
regress ion models (PROC PH REG in SAS) which test for a relationship between Kaplan-
Meier survi val estimates and explanatory variables (Cox, 1972). One assumption of the Cox 
approach is that the surviva l and hazard function s being co mpared are proportional to each 
other, which implies that the effect of the ex planatory variables are constant over time. 
Violation of this assumpti on was tested graphically (Hess, 1995). 
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Goose nest density 
In order to select locations for the 10 artificial nest guadrats and ensure sufficient 
variati on in goose nest density, we conducted a helicopter survey of the main goose co lony to 
qua litative ly identify areas of low, medium and high goose nest density in 2007 . These areas 
were then surveyed by foot (see below) and the 10 al1ific ial nest quadrats were distributed 
among areas varyi ng in goose nest density (3 low, 4 medium, 3 hi gh) . In order to increase 
spatial independence among guadrats, guadrats in low, medium and high goose nes t density 
areas were segregated (i.e. not ail low density quadrats were clumped togethe r) and the 
di stance between quadrat centres was on average 2.4 ±0.2km in 2007 (range: 0 .76 to 5km) 
and 1.9±0.lkm in 2008 and 2009 (range :0.74 to 4km) . In a il years, guadrats were confined 
within the same 20km2 (4km x 5km) study area. The location of 5 of the 10 qu adrats 
changed slightl y in 2008 due to annual spati al variation in goose nest di stribution . Quad rat 
location did not change between 2008 and 2009. 
To pro vide a quantitative estimate of goose nest density within eac h artificial nest 
quadrat, a survey of goose nests was conducted via di stance sampling (Thomas et al., 2010) 
afte r the artifi cial nest monitoring was concluded. ln 2007,4 - 500m transects, placed 100m 
apart within each artific ial nest guadrat, were surveyed for goose nests. ln 2008 and 2009, 
onl y 2 - 500m transects, placed approximately 250 m apart, were surveyed due to logistical 
constraints. We counted aIl goose nests seen from the tran sect line and recorded the 
perpendicular di stance from each nest to the transect line. We conducted the transect surveys 
at the end of the goose incubation period, while nests were still intact and detectabl e but 
di sturbance to nesting geese cou ld be reduced . Goose nest den sity in each artificial nest 
quadrat was determined by compi ling transect lines data from a il three years and determining 
the di stance at which probability of nest detection was 100% using the program Distance 
version 5.0 (Thomas et al., 2010). Once dete rmined, the total number of nests within thi s 




To account fo r the confounding effect of vari ati on in spatial proximity to reproducti ve 
dens of arctic fox on predation risk, we included a variable indicating the number of 
reproductive dens in proximüy to each quadrat in the Cox proportional hazards mode l 
described above. Pre liminary home range analyses on arctic fox at Bylot Is land (DB, A. 
Tarroux unpubli shed data) indicated that summer movements of foxes are generally limüed 
to 7 km from their dens. Based on these data, we constructed a quadrat extendin g out 7 km in 
the 4 cardinal directi ons from the centre of eac h artificial nest quadrat and counted the total 
number of reproductive dens in thi s area. Re productive statu s of dens was confirmed by 
sightings of young at the dens as in Szor et al. (2007). 
To provide ev idence that any dec rease in altificial nest surviva l in qu adrats of high 
goose nest density was due to the attraction of predators to areas of high goose nest density, 
we al so tested for an effect of goose nes t density on predator activity. In 2008, we qu antified 
predator activity for each artifi cia l nes t quadrat by pl ac ing 1 camera in the centre of each of 
the 10 artific ia l nes t quadrats at the beginning of eac h experi ment. S ilent ImageTM -
Professional Mode l PM35T25 (tele photo 2.5X) cameras (Reconyx, La Crosse, Wi sconsin , 
U.S.A.) were programmed to take 5 photos when tri ggered via motion for a peri od of72 
hours. In general these motion detec tors will tri gger when an animal passes < 10 m from the 
camera. U pon analysis of photos, the presence of a predator was recorded when an arctic fox 
or avian predator was identified in the photo. Predator activity was estimated based on the 
total number of motion tri ggered events caused by a predator across the entire 72 hour peri od. 
The effect of goose nest density on predator ac tivity rate was determined via linear regression 
analysis using the lm function in R version 2.11 .0 . 
Lemming abundance 
An index of lemming abundance was obtained each year based on snap trapping 
conducted between 10 and 14 July (see Gruyer, Gauthier & Berteaux, 2008 for detail s). 
Museum special snap traps were pl aced along 4 transect lines. Transect Iines had a total of 
68 stati ons in 2007 and 80 stations in 2008 and 2009 . Each station consisted of 3 traps placed 
within a 2 m radiu s of the transect and each stati on was spaced 15111 apart. Each tran sect was 
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checked dai Iy for 3 to 4 days for a tota l of 612 trap ni ghts in 2007 to 960 trap nights in 2008 
and 2009. An index of lemming abundance was calculated as the number of lem mings 
trapped per 100 trap ni ghts. Lemming transects were located within the 20km2 area in the 
goose co lony where we placed our art ificial nest quadrats. 
Ali stati sti cal tests are two-s ided and stati s ti cal s ignificance and confidence interval s 
(CI) are based on a Type 1 error of less than 0.05. Ali means are presented with standard 
error unl ess otherwise noted. 
4.4 RESULTS 
Lemming Abundance 
During the three years of the study, the index of le mming abundance was hi gh in 
2007 (0.89 individuals captured per 100 trap ni ghts) and 2008 (0.84) but low in 2009 (0.2 1). 
Predator Activity 
ln 2008, predator activity was monitored in 9 of the 10 a rtifi cia l nest quadrats due to 
technical diffi culties with one camera. Motion tri ggered fo x activity was recorded in 6 of the 
9 quadrats, and ranged from 0 to 3 sightings pel' 72 hour period. Ali motion tri ggered events 
were cons idered inde pendent as the time be tween success ive triggered events ranged From 40 
minutes to Il hours (mean = 5.4±1.6 hours). The number of moti on tri ggered fo x sightin gs 
increased with goose nest dens ity (y = 0.19 + 0 .1 x, R2 = 0.42, F = 5.8, df = 1,8, P = 0.04; 
Fi gure 4 .1). Motion triggered avian predator activity was recorded in only 2 of the 9 quadrats 
thu s no regress ion analysis was performed on these data. 
The number of active fox reproductive de ns (hereafte r dens) within the 7km limit from 
eac h quadrat was consistent across a il quadrats in 2007 (5 de ns) and a lmost ail quadrats in 
2009 (3 dens for 9 of the 10 quadrats, 0 dens for the othe r). In 2008, the number of dens 
located within 7km of each quadrat ranged from 2 to 10 (mean 8.7 ± 0.8). Due to the lack of 
variation in 2007 and 2009, this variable was onl y tested in the 2008 dataset. 
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Figure 4.1 Fox sightings over a 72 hour peri od based on moti on tri ggered camera 
monitoring w ithin artifi cial nest quadrats of varying goose nest density in 2008 . 
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Goose Nes t Density 
Combining ail transects across the three years, the distance at which detec ti on rate of 
goose nests was 100% was lOm. Within the 20m x 500m survey transects goose density 
varied fro m 0 to 7 nests per hectare in 2007, 1 to 24 nes ts per hectare in 2008 and 0 to 12 
nests per hectare in 2009. 
Predalion Risk 
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During the hi gh lemming year of 2007 (ri ch environment), goose nest density had no 
s ignificant effect on predation ri sk (coeffi cient 0 .082, SE 0 .084, X2= 0 .96, p= 0 .33; F igure 
4.2A). In 2008 wh en lemming abundance was still hi gh but dec lining slightly, predation ri sk 
increased slightl y by 5.8% with eac h increase of 1 goose nest per hec tare (coeffic ient 0 .058, 
SE 0 .025, X2= 5.24 , p= 0 .02; Figure 4 .2B) and there was no effec t of prox imity to fox dens 
on predati on ri sk (coeffi cient -0 .022, SE 0.079, X2= 0.08, p= 0.78). When lemmin g 
populati ons cras hed in 2009 (pOO l' environment), the e ffec t of goose nest density on predation 
risk was much stronger with predati on ri sk increas ing by 16.3% with each increase in ] goose 
nes t per hectare (coefficient 0.163, SE 0.048, X2= 11.63, p= 0.0006; Figure 4.2C). Due to the 
fac t that goose nes t density doubl ed during 2008 (max imum of 24 goose nests per hectare 
co mpared to 7 and 12 in 2007 and 2009 respec ti ve ly), analyses were re-conducted on a 
subsample of data spanning a simil ar range of goose nest density each year. When limited to 
a max imum of J 2 nests per hec tare (the max imum fo r 2009), the effect of goose nes t density 
on predati on ri sk during was no longer significant in 2008 (coefficient 0.01 4, SE 0.06, X2= 
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Figure 4.2 Kaplan-Meier surviva l probabilities over 12 ex posure days fo r artific ial 
shorebird nests placed in quadrats of varying goose nest density (nests per hec tare) in 2007 
(A; hi gh lemming abundance), 2008 (B; hi gh but decIining lemming abundance) and in 2009 
(C; low lemming abundance). Each data po int on the curve represents the Kaplan-Meier 
survival estimate at time t (± SE), which provides the probability that a nest will survive pas t 
time t. Data are grouped by interva ls of 2.5 goose nests per hec tare (0 = 0 to 2.4, 2.5 = 2.5 to 
4 .9,5 = 5 to 7.4 etc.) up to 10 nests per hec tare after which data are grouped by interva l of 5 
goose nests per hectare (l0 = lOto 14.9, 15 = 15 to 19 .9 etc). The sample size (n) presented 
in the legend indicates the number of nes ts used to generate the graphed sUI'v i va l curves (to 
ease visual interpretati on), whereas in ail stati stical analyses, surviva l curves fo r ail 10 
quadrats each year are based on n=4 nests. 
4.5 DISCUSSION 
When presented with several prey items of decreasing profitability, it is Ilot surpris ing 
that a hierarchical chain of indirect interac ti ons between prefen ed prey and di ffe rent classes 
of alternati ve prey may result (Holt , 1977). However, to our knowledge, no empirical studies 
have investigated predator medi ated apparent competiti on in multiple (>2) prey systems in a 
natural setting. Here we took advantage of a naturall y cycling population of lemmings to 
provide expvrimental evidence of a seco nd orde r indirec t interaction between goose nes t 
density and predation ri sk on artifi cia l shorebird nests in a system in which apparent 
competition between lemmings and geese has a lready been documented (Bêty et aL., 200 1 
Bêty et al., 2002; Gauthier et al. , 2004). On Bylot Island , predati on ri sk on artificial 
shorebird nests increased as goose nest density increased , however this relati onship was 
much stronger at low lemming abundance (poor environment). This is consistent with our 
prediction that predati on ri sk for artific ial shorebird nests would increase as goose nest 
density increases especiall y in years of low lemming abundance due to short-term apparent 
co mpetition via an aggregati ve numeri cal response of their main shared predator, the arcti c 
fox. Camera monitoring of predator activity confirmed that arctic fox acti vity illcreased as 
goose nest density increased. Overa ll , our data suppoI1 the hierarchical alternati ve prey 
hypothesis which suggests that when prefen ed prey (lemmings) decrease in abundance, the 
main alternati ve prey in the system (goose eggs) become the second order preferred prey and 
the incidental prey (shorebird eggs) become the second order alternati ve prey. Thu s in years 
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of low prefeITed prey abundance, short-term apparent competiti on via aggregati ve nume rical 
response can occur between the second order preferred prey and the econd o rder 
alternative/inc idental prey. 
We attributed the signi ficant elevated ri sk of predati on on incidenta l prey, in the 
presence of increas ing a lternati ve prey density when preferred prey were less avail able, to an 
increase in predator acti vity. However, we were onl y abl e to comprehensively record fox 
ac ti vity during one year of the study when lemmings were still relati ve ly hi gh (2008) and 
hence more observati ons would be needed to support our interpretati on. Results From the 
moti on triggered camera data nonetheless c learl y indicate that fox ac ti vity increased in 
quadrats of increas ing goose nest density. The abrupt increase in predato r activity above 10 
goose nests per hec tare is consistent with CUITent mode ls of patch use by fo ragers (Schmidt & 
B rown, 1996), whereby the fo ragers/predators over-explo it patches where the density of 
resources is greater than the mean density of resources across ail patches. In 2008, the mean 
goose nest density ac ross ail patches was 9.4 nes ts per hec tare. Zero fox acti vity was 
recorded using automatic cameras in 3 of the 4 patches fa lling be low thi s mean. We may 
a lso interpret these results as evidence that the quadrat size (and inter-quadrat d istances) used 
in thi s study sufficiently represented distinct foraging patches fo r our main predator, the 
arcti c fox. It is important to note that the range of goose nest density in 2008 was much 
hi gher than the long term average for the colony (10 year average: 3.5 nes ts/ha, GG 
unpubli shed data), therefore it is poss ible that the signifi cant re lati onship between goose nest 
density and predation ri sk found in thi s year was mostly influenced by the hi gher range of 
goose nest density that year as opposed to the declining abundance of lemmings. Indeed, 
when data were reana lyzed using a simil ar max imum goose nest density across years, nest 
predation risk on arti ficial nests increased with goose nest density onl y in the year of low 
lemming abundance (2009) as predicted 
To our knowledge, most studies documenting increased predati on (Roseberry & 
Klimstra, 1970 ; Vickery, Hunter & Well s, 1992) or an increased ri sk of predati on (James et 
al., 2004) due to an aggregati ve numerical response of predators to prefelTed prey, have been 
based on cIassic 1 predator : 2 prey (l preferred, 1 altern ative) syste ms (Hoi & Winkler, 1994 
; James et al. , 2004; RosebeITY & Klimstra, 1970 ; Schmidt, 2004 ; Vickery, Hunter & 
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We ll s, 1992) . For exa mple, in ungul ates, apparent competition via aggregat ive nu meri cal 
response has been suggested based on documented avoidance of hab itat favourab le to 
alternati ve prey; wood land caribou (Rangifer tarandus caribou) avoid hi gh quality moose 
(Alees alces) habitat in order to decrease predation ri sk From wo lves, the principal p redator 
of moose (James et al., 2004) . Whe n the same effec t has been documented in avian prey, 
studies were a lso conducted in a 1 predator: 2 prey syste m (Hoi & Winkle r, 1994 ; Roseberry 
& Klimstra, 1970; Sc hmidt, 2004 ; Vickery, Hunter & We ll s, 1992). For ex ample, nest 
predation of ground nesting birds increased when racoon ac ti vity increased due to an 
aggregati ve nume ri cal response of racoons to the ir pre felTed rodent prey (Roseberry & 
Klimstra, 1970). To our know ledge, our results pro vide the first experimenta l evidence of an 
interaction between preferred , a lternate and inc ide ntal prey in a 1 predator: 3 prey sys tem . 
In our study sys te m, the three prey species represented pre ferred , alte rn ati ve and 
incide nta l prey. T hough it is a n assumpti on that shorebird eggs are inc idental prey, the 
artific ial nests used he re can certainl y be considered inc ide ntal prey as they were a fo reign, 
randoml y pl aced prey ite m in the e nvironme nt and were only ava ilable to preda tors for a 
short peri od of time each year. In other sys tems, where any or a il of the alternati ve prey 
species can be the objec t of a d irec ted predator seat'c h, the hierarc hica l cha in of in terac t i~ n s 
between preferred prey and multipl e o rders of alternati ve prey may be easy e nough to pred ict, 
yet much more di fficult to docume nt. In thi s case, any of the alternative prey may infl uence 
the spati al patch use of predators when prefe rred prey are low or absent, and the strength by 
which each altern ative prey influe nces the spatial patch use will like ly be determined by the 
density of each prey species (Holt, 1977 ; Holt & Kotler, 1987) . T hi s differs in the case of 
inc idental prey, as the spatia l avail ability of incidental prey (controlled for in this study) 
should theoreticall y have no effect on patch use by predators. 
Using artifi c ial nests, whi ch can provide a controlled measure of re lati ve predation risk 
fo r arctic-nesting shorebirds (McKinnon et al. , 2010a ; McKinnon et al., 20 10b), we 
es timated that predati on ri sk was over 600% higher in areas where goose nes t dens ities 
surpassed 12 nests per hectare re lati ve to areas without nests whe n le mmings were scarce. 
Given this magnitude of change, and provided that shorebirds are known to avo id areas of 
hi gh predati on ri sk (Cresswell , Lind & Quinn , 2010), one would predi ct the exc lus ion (local 
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ex tincti on) of shorebird nests within hi gh dens ity goose nesting areas (Holt, 1984). 
T hroughout the three years o f our study, we found a much sma ller number of shorebirds 
nesting within proximity (2km radiu s) to the goose colony ve rsus a site approx imate ly 30 km 
from the colony, howe ver nes t de nsities were too low fo r sys te matic compari sons be tween 
the two sites (M ckinnon et al in pre p). Further investigati ons a re needed to evaluate the 
potentia l effect of geese on shorebird di stribution on Bylot Island. Decreasing shorebird nest 
dens ities in the presence of high goose nest densities has been reported at other arc ti c study 
sites. At the Egg River snow goose colony on Banks Island , N unavut, one study conc luded 
that shorebird numbers increased as di stance fro m the snow goose colo ny increased (up to 10 
km ; Hines, L atour & M achtan s, 2010). Al so, at Cape C hurchill , Manitoba, the site of a long 
te rm mo nitoring program o n lesser snow geese (Chen caerulescens caerulescens) in the 
Low-Arctic, increases in the popul atio n size o f snow geese have co inc ided with drastic 
declines in several species of shorebirds at the same s ite (Jehl , 2007). 
Results fro m our stlldy sllgges t that an increase in predation ri sk in the presence of 
increas ing goose nest densiti es could be one of the mec hani sms driv ing the potenti al 
exclusion of shorebirds in the presence o f high goose nes t densiti es. Though other 
mechanisms, such as changes in habitat due to inc reased goose grazi ng or increased 
trampling of nests by foraging geese may have been im portant , previous studies did not 
confirm any indirec t effec t medi ated by predators (Jehl , 2007 ; Samml er, Andersen & 
Skagen, 2008). De mographic studi es conc luded that inc reased nest predation was not the 
leading factor in shorebird dec lines at C hurc hill beca ll se nest success re mained hi gh in late r 
years of the decline (Jehl 2007). However, if nest success is dens ity dependent for shorebirds, 
as it is in other incide ntal prey (Ho i & Winkler, ! 994), the n an inc rease in the risk of 
predation cou Id have reduced nest dens ity, thereby increasing nest success, even in the 
presence of a hi gher ri sk of predati on. Popul ati on projec ti on models for the Churchill 
popul ati ons al so sugges ted dec reased adult survivorship and lack of immi gration as likely 
causes of shorebird dec lines, with ju venile survival hav ing onl y a small impac t (Hitchcock & 
Gratto-Trevor, 1997). However, an increase in the ri sk of predati on could a lso inf luence the 
immigrati on and permanent e mi grati on of adults if natura l se lec tion fa vours shorebirds 
nes ting in areas of reduced nest predati on ri sk. 
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Across the entire Arctic, popul ati ons of nesting geese have been inc reasing ex ponentiall y 
since the 1960 's (Gauthier et al. , 2005) whereas throughout the same range populations of 
shorebirds have been dec reas ing (Morri son et al. , 2006 ; M orrison, Downes & Collins, 1994). 
On the local patch scale on Bylot Is land , we provide evidence of that predati on ri sk on 
shorebird nes ts inc reases in the presence of increas ing goose nest densities, espec iall y at low 
le mming abunda nce. These results are in accordance with Holt and Lawton's hypothesis that 
short-term predator mediated appare nt competition occurs in poor environme nts defined by 
low densities of preferred prey (Holt & Lawton, 1994) and could indicate that in areas of low 
le mming abundance, increases in arctic-nes ting goose popul ations may lead to decreases in 
enemy-free space (Jeffries & Lawton, 1984) for incidental prey such as shorebirds and 
songbirds. Of course, popul ati on level consequences of the sho rt-term negati ve effects of 
apparent competiti on documented in our study, cannot be revealed without in vesti gating the 
pote nti allong-term positi ve effects of apparent competiti on suc h as increases in equilibrium 
popul ati on size of alternati ve prey (Abrams & Matsuda, 1996). We encourage other 
researc hers to in vestigate these hierarchical interacti ons al a larger spati al scale (i.e. 
Jandscape leve l) in order to prov ide a more comprehensive unde rstanding of the long-term 
effec ts of predato r medi ated indirect interac ti ons between pre ferred , alternative and incidental 
prey. 
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PARTIE 2: VARIATION DU RISQUE DE PRÉDATION DES NIDS 




LOWER PREDATION RISK FOR MIGRATORY BIRDS AT HIGH 
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Laura McKinnon, Pau l Allen Smith , Erica Nol, Jean-Loui s Martin , Frank 1. Doy le, Kenneth 
F. Abraham, H.Grant Gilchri st, R .I. Guy Morrison and Joël Bêty. 
[Science 2010. 327 (5963): 326-327 and Science 2010.328 (5974):46-47.] 
La quanti ficati on des coûts et des avantages de la di stance de mi gration est essentie lle 
pour bien comprendre l'évo lution de la migrati on sur longue distance. Chez les oiseaux 
mi grateurs, la théorie des tra its bi odémographiques prédit que les coûts potentiels de la 
mjgration de plus longue distance doivent être contrebalancés par les avantages sur la 
rep roduction, mais la qu antification de ces avantages d'une manière contrô lée le long d'un 
gradient géographique étendu est un grand défi . Nous avons mesuré un effet contrô lé du 
ri sque de prédati on Je long d'un gradient nord-sud de 3350 km dans l'A rctique canadien en 
utilisant des nids arti ficie ls. Nos résultats ont montré que le risque de prédation des nids 
diminue de plus de deux fo is le long du gradient latitudinal. En effet, le ri sque de prédati on a 
d imjnué de 3.6% à chaque augmentation de I Ode latitude. Ces résultats indiquent que les 
oiseaux qui mi grent plus vers le nord peuvent bénéfici er d 'avantages en termes de 
reproducti on sous forme d ' une diminuti on du ri sque de prédati on des nids. Suite à ces 
résultats, nous ajoutons une réponse à une critique de l'utili sation des nids artif icie ls dans 
l' étude des ri sques de prédati on. 
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5 .1 ABSTRACT 
Quantifying the costs and benefits of mi gration di stance is critical to understanding the 
evo luti on of long-di stance mi gration. In mi grato ry birds, life hi story theory predicts that the 
potential survival cos ts of rni grating longer distances should be balanced by benefit s to 
lifetime reproducti ve success, yet quantification of these reproductive benefits in a controlled 
manner al ong a large geographical gradient is cha ll enging. We measured a controll ed effect 
of predati on ri sk along a 3350 km south-north gradie nt in the Arctic and found that nest 
predation risk declined more th an two fold along the latitudinal gradient. These results 
provide evidence that birds rni grating farther north may acquire reproductive benefits in the 
form of lower nest predation ri sk. 
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5.2 INTRODUCTION 
Life hi story theory predicts that the costs of migration must be co mpensated fo r by 
benefits to life time reproductive success (Alerstam, Hede nstrom & Akesson, 2003 ; Stearns, 
1976). Costs of mi grati on include the metabolic and energetic require ments of f1i ght 
(Wike lski et al., 2003), high mot1ality ri sk (Baker el al., 2004 ; Ydenberg et al., 2004), and 
exposure to extre me weather events (Butler, 2000 ; Morrison, Davidson & Wilson , 2007). 
Such negati ve effects are ex pected to be important for mi grant birds that breed in the Arctic, 
where se vere weather events during mi gration or upon arri val at the breeding grounds can 
lead to poor body condition , breeding failure, complete reverse mi grati on and even death 
(Ganter & Boyd , 2000). Bird mi gration pattern s have been thought to be determined mainly 
by food ava il ability (Levey & Stiles , 1992), habitat-related paras ite pressures (Piersma, 
1997), and predati on ri sk during mi gration (Ydenberg et al. , 2004). 
Arctic-nesting birds exhibit so me of the most impressive mi gratory stra tegies, e.g. 
f1 ying from wintering areas at the southern tip of Southern Ameri ca, Southern Africa and 
Oceani a to their breeding ground s in the Arctic (Boland , 1990 ; van de Kalll el al., 2004). 
The physiol ogical costs of mi grating to and breeding at these arcti c s ites have been weIl 
documented fo r species like shorebirds (Morri son, 2006; Morri son, Davidson & Wil son, 
2007 ; Piersma et al., 2003). Birds could reduce these costs by breeding at more southerl y 
latitudes, thereby decreasing both mi gration costs and the metabo lic costs of breeding in the 
extre me arcti c environment. However, if competition for food resources, ri sk of parasite 
infec tion and predation at southern sites are high, then increasing mi gration di stance could 
have reproductive and/or survival benefits. Potenti a l fitness benefi ts of breeding at hi gher 
latitudes have been quantified in terms of reduced paras ite loads (Lai rd , 196 1) and higher 
food ava ilability due to longer daylight hours (Schekkerman et al., 2003). However, reduced 
predation at higher latitude sites has yet to be quantified . Predation ri sk has e merged as a 
dominant force in the evolution of avian Iife history, influenc in g the selecti on of nes t sites, 
and underl ying latitudinal clines in clutch size of passerines (Martin et al., 2000) . We thu s 
predi cted that the ri sk of nest predation could also play a key role in balancing the costs of 
long-di stance mi grati on. If so, we would expect a negative relationship between nes t 
predation ri sk and latitude in arctic ground nesting shorebirds. To tes t for thi s relati onship , 
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we syste matically measured predation ri sk by monitoring the survival of 1555 artifi cial nes ts 
for a minimum of 2 summe rs at 7 shorebird breeding sites over a latitlldinal gradien t of 29° 
(- 3350 km) from sub-arctic to hi gh-arc ti c regions of Canada . 
5.3 METHODS 
Heterogeneity in nest density, camouflage, incubati on length and constancy (exposure 
time), parental care (llniparental/bipare ntal ), and nest de fence a l! contribllte to vari ation in 
rates of predation on shorebird nests (Kis, Liker & Széke ly, 2000 ; Smith, Gilchri st & Smüh, 
2007). In order to measure the relati ve risk of predation across sites, we controlled fo r these 
factors by monitoring artific ial nes ts. ln the Arctic , artific ial nests ex hibit lower surviva l 
ra tes th an real shorebird nests, however, they have been shown to be a reli abl e index for both 
temporal (inter-annu al; McKinnon & Béty, 2009) and spati al tre nds (Nguyen, Abraham & 
Nol, 2006) in predation ri sk of real shorebird nests. Artificial nest monitoring was conducted 
for 2 to 4 years at each of the 7 study sites providing a measure of average predation ri sk, 
taking into account the potentia ll y hi gh inter-annu al vari ab ility in predati on pressure. 
Monitoring was conducted fo llow in g simil ar protocols. At most sites (see Tabl e 5.1 for site-
spec ific detail s), 40 artifîcial nests were pos itioned randoml y in suitable shorebird nes ting 
habitat, covering an area of approximate ly 4 km2. This dens ity of artifi cial nests was within 
the range of observed nesting de nsities of shorebirds across the study sites considered. Eac h 
artificial nest consisted of 4 Japanese qu ail (Colurn ixjaponica) eggs pl aced in a small 
depress ion made in the ground. Quai 1 eggs resemble th ose of shorebirds in co lourati on and 
size, and the depress ions made are simil ar to the simple nest sc rapes used by shorebirds. 
Nests were deployed within the same time period, and were relocated by small sticks or 
natural objects (rocks or feathers) placed between 5 and 7 m from the nest. Once de pl oyed, 
artificial nes ts were c hecked at 12 hours, 24 hours, 72 hours, and the n every 3 days up to 9 
exposure days. For visit interval s greater than 24 hours, failure times were assumed to OCC LU· 
at the midpoint between sampl ing inte rvals as the exact date of failure was not known. At 
most sites, artificial nest monitorin g occulTed twice during the breeding season, 
corresponding to the early and late incubati on periods for shoreb irds at each site (Table 5. 1). 
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Table 5.1 D e ta il e d summa ry o f a rtifi c ia l nes t m o nito rin g protocol s for each s tudy 
s ite . 
Study Si te La t. Year Season Stud y N Eggs Nes t Vi s it Schedul e E nd of 
Long. Desig na pe r Density (days) Monitoring 
Nest (lkm2)" (days) 
Akimis ki 53° N 2006 late B 20 4 200" 4 4b 
Is land 8 1° W 2008 late B 40 4 100" 0.5 1 c 
Churchill 59° N 2004 earl y A 32 3 10 7 7 
94° W 2008 earl ~ A 39 4 10 0.5,1,3,6,9 9 
Coals 63° N 2004 earl y A 66 4 16.5 3,7,9 9 
Is land 82° W 2004 late A 66 4 ] 6.5 3,7,9 9 
2005 earl y A 90 4 22.5 3,6,9 9 
2005 late A 68 4 17 3,6,9 9 
Southampton 64° N 2004 earl y A 37 4 10 3,6,9 9 
Is land 8 1° W 2004 late A 18 4 10 3,6,9 9 
2005 earl y A 59 4 10 3,6,9 9 
2005 la te A 60 4 10 3,6,9 9 
2006 earl y A 80 4 10 3,6,9 9 
2006 late A 80 4 10 3,6,9 9 
2008 early A 40 4 10 0.5 ,1 ,3,6,9 9 
2008 laIe A 40 4 10 0.5, 1,3,6,9 9 
P rin ce Charles 67° N 1996 earl y B 100 2 50a 4,8 8d 
Island 80° W 1997 earl ~ B 100 2 50" 4,8 8d 
Bylot Is land 73° N 2005 ea rl y A 38 4 10 3,6,9 9 
80° W 2005 la te A 40 4 10 3,6,9 9 
2006 ea rl y A 40 4 10 0.5,1,3,4,7,9f 9 
2006 laIe A 40 4 10 0.5 ,1,2,3,4,7.9f 9 
2007 earl y A 39 4 10 0.5, 1,3,6,9 9 
2007 late A 40 4 10 0.5, 1,3,6,9 9 
2008 earl y A 40 4 10 0.5 , l ,3,6,9 9 
2008 laIe A 40 4 10 0.5 ,1,3,6,9 9 
A lert, 82° N 2007 early A 61 4 10 1,4,7,9 ge 
E llesmere 62° W 2007 la te A 63 4 10 1,4,7,9 9 
Is land 2008 earl y A 40 4 10 1,3,5,7,9 9f 
2008 late A 39 4 10 1,3,6,9 9 
"S tud y des ign A re fe rs 10 lhe protoeo l out lined in the mcthods summary (Nest Density is prov ided), 
whereas s tud y des ig n B indicates that artifi c ia l nests were c1ep loyed a long a transec t (Inter-nest 
Distance (m) is providecl in est Density co lumn) instead of in 4 - 1 km 2 blocks. 
bA il nests depreclatecl by day 4 
C A li nes ts depredated by day 1 
d Nests were mo nitored up to 12 days however nests sur viv ing past 8 days were censo red at day 8 for 
stati s ti ca l analys is 
e Nests were monitored up to 10 days however nests s urviving past 9 days were censored al day 9 for 
s tat is ti ca l ana lys is 
f NeSlS were monitored up to Il days however neSlS surviving past 9 days were censored at day 9 for 
s tati s ti ca l ana lys is 
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Analyses 
The effeet of la titude on artifi eia l nest survival was tested using a Cox proportional 
hazards regression model (PROC PHREG in SAS; Cox, 1972) whieh tests for a re lati onship 
between Kaplan-Meier survival estimates and explanatory variables. One assumpti on of the 
Cox approae h is that the surviva l and hazard funetion s being eompared are proportional to 
eaeh other. Violation o f this assumption was tested graphieally (Hess, 1995). As surviva l 
and hazard funetion s for season (earl y or la te) were not prop0l1ional , ana lyses were stratifi ed 
by season. Stratifying by season permitted the testing of a latitudinal trend while eontrolling 
for the effee t o f seaso n. Year was not entered as a eovariate beeause we wanted to test for 
trends in a multi-year average predation ri sk aeross sites due to hi gh inte r-annual variab ility. 
5.4 RESULTS 
As predieted, nest predation ri sk was negatively eorrelated with latitude. For an 
inerease in 1 degree latitude, the re lati ve ri sk of predati on declined by 3.6 % (eoeffi cient-
0.0360, SE 0.0045 , ll=63.77, p<O.OOOI; Fi gures 5.2, 5.3) . Thi s equ ates to a decrease in 
predation ri sk of 65 % over the studied latitudinal transect of 29° (Figure S. J). The most 
southern site (A kimiski Is land 53° N) had the highest nest predation rate (Jowest surviva l 
curve). When this s ite is exc luded From the analyses, there is s till a significant negative 
re lati onship between latitude and predation ri sk (latitude coefficient -0.0274, SE 0.0048 , X21= 
32.60, p<O.OOO 1). Because sample sizes were not a lways equa l between years and s ites 
(Tab le 5. 1), we also re-conduc ted the analyses using ail sites on a stratified random sub-
sa mple of artificial nests (n=18 for each s ite, year and incubation stage; 18 was the small est 
sample s ize at any o ne s ite and year) . Thus, years of high or low predatio n were equall y 
weighted within sites. Similar results were found using these random sub-samples (predati on 
ri sk decl ined 2.8% per degree latitude; coefficient -0.0277, SE 0 .0067 , ll=17.29, p<0.0001) . 
- 66 % 
- -59 % 
- - 51 % 
70 0 N 
- 42 % 
- - 30 % 
60 0 N 
• N Akimiski 
90 0 W 80 0 W 70 0 W 
Figure 5.1 Average latitudinal decrease in preda ti on ri sk and map of the shorebird 
breeding sites where artificial nests were monito red. The decrease in predati o n risk (3.6 % 
per degree re lati ve to the southernmost site, Ak imiski Island) is indicated at 5 degree 


















. . ç, 
\~~~ · l · y. \~~ i-~,,--\ t1  \-L :'.1 
t ' T ' . :~~~ . , '" T • l" ' h: 
2 4 6 8 
Exposu re days 
~ Alert (82 N) 
. ..,. Bylot (73 N) 
-,0- Prince Charles (67 N) 
.. 11- . Southampton (64 N) 
-0- Coab (63 N) 
"0' Churchll (59 N) 





l ' l . 
0.8 
.. \ ~----~ T 
,- " \ ' l ~~) ~ 0,6 \ l. r Ci , 
• \ ·1 ···. 1 ·· 1 
,§ 0.4 ' ~' T 
.. \ . ~ ' .--
\ 1 
\\ . 
0.0 l , 
0,2 ~ +. ' t , ±~ ~\L-~ ____ ~ I:l ... 
o 2 4 6 8 
EXi'csure days 
10 
Figure 5.2 Kaplan-Me ier survival probabilities over 9 exposure days for artifi c ia l nests by site for a il years during early (A) and 
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late (B) shorebird incubation peri ods. Each data po int on the curve represents the Kapl an-Me ier survival estimate at time t (± SEM), 
whic h provides the probability that a nest will survive past time t. Survival probab ilities a re based upo n 2 to 4 years of data per site 
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Figure 5.3 Mean failure time in days (± SEM) for depredated artifici a l nests by latitude 
fo r ail years during early (open c ircle) and late (c losed circle) shorebird incubation peri ods. 
Mean failure Lime is the mean number of days until depredation for fail ed nests. Low mean 
failure times indicate rapid nest loss (hi gh predati on ri sk). Each data point is based upon 2 to 
4 years of data per site (see Table 5.1 for detail s). Overlapping data points for Bylot Is land 
(73 degrees N) have been offset by ± 0.2 degrees. 
5.5 DISCUSSION 
Previous studi es investi gating latitudinal trends in predation ri sk on the nests of 
temperate breeding neo-tropical mi grants fai led to detec t any c lear south-north gradi ent 
(Martin, 1995). These differences in results cou Id be attributed to differences in real patterns 
of predation ri sk between tempera te versus arctic environments, or they could be due to 
differences in methodological approaches. In our study, artific ial nests enabled us to measure 
a standardi zed predation ri sk, as opposed to nes t success of real nes ts, which is affected by 
several factors other than predation pressure (e.g., parent birds can compensate for an 
increased ri sk of predation by increas in g the defence of the ir nest (Ki s, Liker & Székely, 
2000). 
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These results provide evidence that the costs of mi grating farther north could be 
compensated for by decreases in predation ri sk at higher latitudes. However, ca n lower 
predation risk at hi gher latitudes really compensate for the increased mi gration distances and 
inc reased metabolic harshness experienced by high arcti c nestin g spec ies? Though we may 
have good es timates for the energetic costs of f1yin g (K vist el al. , 2001) and how standard 
metabolic rates change with latitude (increases by 1 % per degree lat itude; Weathers, 1979), 
we stilllack the basic understanding of how these variables affect adult surviva l. T he 
apparent cost assoc iated with mi grating to arctic breeding areas is indi cated by reduced 
survival of adults that fai l to ac hieve adequate conditi on when depm1ing the last sprin g 
staging area (Morri son, 2006 ; Morri son, Davidson & Wil son, 2007), however, it is not 
known w hethe r the increased mortality is assoc iated with mi grat ion, breeding, or both. To 
exp lore these tradeoffs, we require bette r es timates of demographic paramete rs for birds 
breeding at various latitudes so that we can mode l the contrasting effec ts of adult surviva l 
versus reproductive components. By combining studies on marked indi viduals with 
sys tematic samp ling of ecological conditions experi enced on the breeding grounds, we will 
bette r be ab le to link indi vidual itinerari es with li fe- hi sto ry events, th us improvi ng our 
theoretical understanding of the ecology and evo luti on of long-d istance migration. 
5.6 RESPONSE TO A CRITIQUE ON THE USE OF ARTIFICIAL NESTS 
Faaborg (20 10) presents a va l id concern that arti ficia l nests should not be used to infer 
real nest success. For our study, we chose artifici a l nes ts to prov ide a contro lled measure of 
relati ve predat ion ri sk ac ross latitudes, not to in fer real nest success . In rea l nests, success is 
not determined by predation ri sk a l one, but by a combinati on of factors including nest 
defence capabilities (Ki s, Liker & Széke ly, 2000), the degree of parenta l care (S mith , 
Gilchrist & Smith, 2007), incubatio n duratio n (Schamel & Tracy , 1987) and break frequency 
(Martin , Scott & M enge, 2000), and nest dens ity . Artific ial nest ex periments permit us to 
con trol for these sources of heterogeneity to make meanin gful ecologica l statements 
concerning predation ri sk in a rctic-nesting birds (Bêty et al., 200l ; Bêty et al., 2002). It is 
true that when artifici al nests are not phys icall y representative of real nests, differences in 
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predation rates and dominant predators may ari se (Batary & Baldi , 2004 ; Burke et al. , 2004 ; 
T hompson & Burhans, 2004). This critique may be va lid in te mperate and tropical regions 
where bird nest structure is often complicated and difficult to mimic, and the di ve rsity of 
potential predato rs is high. On the arctic tundra, where we conducted our study, this critique 
is not compe lling. Arcti c-nestin g shorebirds excavate a small depress ion (scrape) in the 
tundra, upon whic h uncovered eggs are laid . To mimic a real nest, aItific ial shorebird nests 
require no structural material ; simpl y eggs pl aced upon a depress ion with a small marke r 
hidde n underneath . In additi on, the di versity of potential predators is low in the Arctic. 
Limited ca mera monitoring a t both real and altificial shorebird nes ts in the Arctic has 
revealed the arcti c fox (A /opex /agopus) as the dominant predato r (Caltar & Montgo merie, 
1985 ; Liebezeit & Zack , 2008), with avian predators such as jaegers (Stercocarius spp.) and 
gull s (Larus spp .) depredating both real (Liebezeit & Zack, 2008) and artificial nests 
(M cKinnon & Bêty, 2009) in smaller proporti ons. That detection of avian predators can be 
higher at artifi cia l nests (McKinnon & Bêty, 2009) could demonstrate that shorebirds' 
defence of thei r nests from avian predators is more effective (Larsen, Sordahl & Byrkj edaJ, 
1996). Esti mates of real nest success may permit us to evaluate the effectiveness of anti -
predator strategies, but the unde rl yin g ri sk of predation may rema in masked if these strategies 
a re indeed effi c ient. Measure ments of anti -predator behaviour along with the full suite of 
fac to rs influe nc ing the survi va l of real nes ts would be a better co mplement to our study than 
would meas ures of real nest success alone. 
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CHAPTER6 DISCUSSION 
Basé sur l' hypothèse des pro ies alternati ves et sur les connaissances des interactions 
prédateurs-proi es déjà publi ées, la première partie de ma thèse a pOlté sur l'effet de 
l' abondance de pro ies a lternatives sur le ri sque de prédation et la survie des nids de limicoles 
à l' éche ll e locale. Cette partie de la thèse comporta it plusieurs objectifs . Le premier objectif 
(chapitre 2) était d ' identifier les principau x prédateurs des nids artificiels e t des nids naturels 
d 'oiseaux de ri vage à l' île Bylot à l'aide de caméras de surveillance. Lors de l'identification 
des prédateurs au moyen de caméras situées à côté des nids, j 'ai également considéré les 
effets potenti els de la surve ill ance par caméra sur le ri sque de prédati on. Afin de réduire les 
biais méthodologiques potentie ls, j 'ai testé l' hypothèse que la présence de caméras près des 
nid s d'oi seaux de ri vage n'a aucune influence sur Je ri sque de prédation . Le deuxième 
obj ectif (chapitre 3) de la thèse consistait à examiner l'effet de l'abondance de lemmings sur 
le ri sque de prédation et la survie des nids naturels d 'oiseaux de rivage par l'entremi se d ' un 
prédateur partagé (le renard arctique). Le troi sième objectif (chapitre 4) a permi s d 'examiner 
l'effet de la densité de nids d 'oies des neiges sur le ri sque des nids d' oiseaux de rivage, due à 
un prédateur partagé (le rena rd arctique) . Pour le troisième objectif j'ai proposé et testé une 
modification de l' hypothèse des proies alternati ves; l'hypothèse des proies alternati ves 
hi érarchiques. J' ai testé l' hypothèse que le ri sque de prédati on est influencé par l' abondance 
de proies a ltern ati ves (œufs de la grande oie des ne iges) quand la proie préférée (lemmin g) 
est peu abondante. Le but de la deuxième partie de la thèse (c hapitre 5) était de quantifie r la 
vari ation spati ale du ri sq ue de prédation à grande éc helle pour in vestiguer les compromi s 
entre la di stance de mi gration et le ri sque de prédati on pour les mi grateurs de longue di stance 
ni chant dans l' Arctique canadien. Nous avons tes té la prédicti on que le ri sque de prédation 
des nids diminue avec la latitude pour les oiseaux nichant dans l'Arctique canadien. Dans 
mon derni er chapitre de thèse, j e propose de synthéti ser les résultats de chaque chapitre de la 
thèse, de di sc uter des co ntributions importantes, et finalement suggérer des sujets d 'études 
futures . 
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PARTIE 1: EFFETS DE L'ABONDANCE DE PROIES ALTERNATIVES SUR LA 
PRÉDA TION DES NIDS D ' OISEAUX DE RIVAGE À L 'ÉCHELLE LOCALE 
6. 1 IDENTIFICATION DES PRÉDATEURS 
Une des premières étapes dans une étude empirique sur les pro ies-prédateurs doit être 
d' identi fier les prédateurs. Comme di scuté dans l' introduction, cette étape es t essentiell e si 
on veut détec ter les mécani smes qui gèrent le taux de prédation sur les nids d'oiseaux 
(Benson, Brown & Bednarz, 2009). Dans le premi er chapitre de la thèse, j'ai documenté le 
renard arctique comme principal prédateur des œufs d 'oiseaux de ri vage et des œufs de nids 
arti ficiels en utili sant des caméras pl acées aux nids. Ce résultat m'a permi s de véri fier que 
les oiseaux de rivage (œufs), les oies (œufs) et les lenunings partagent un prédateur princ ipal; 
le renard arctique. Avec cette confirmati on d ' un prédateur partagé, j 'étais capabl e d'étud ier 
avec confi ance les liens indirec ts entre les oiseaux de ri vage et les lemmings via leur 
prédateur commun dans le tro isième chapitre . L 'absence d ' une confirmation des prédateurs 
des oiseaux de rivage était une des fa iblesses majeures des études précédentes (UnderhiJJ , 
1993 ; Summers, Underhill & Syroechkovski , 1998). Le lien était touj ours présumé, mais 
jamais confirmé comme ic i. 
Dans un contexte plus globa l, cette étude d ' identification des prédateurs est une 
contributi on importante aux données limitées qui ex istent sur les prédateurs des nids 
d 'oiseaux dans l' Arctique. En termes de données publiées, il existe seulement 2 autres études 
dans l' Arctique en Amérique du Nord qui ont doc umenté les prédateurs des nids d 'oiseaux de 
ri vage. Les résultats de ces deux études étaient semblables aux nôtres; le renard arct ique était 
le prédateur principal des nids d 'oiseaux de ri vage (Cartar & Montgomerie, 1985; Liebezeit 
& Zack, 2008). Les autres études ont montré aussi que des nids sont prédatés, en plus peti te 
proportion, par des prédateurs aviaires (Li ebezeit & Zack, 2008). Dans les 5 années de 
données traitées dans cette thèse, les nids nature ls étaient prédatés exclusivement par le 
renard, mais les prédateurs avia ires étaient documentés aux nids 3l1ificiels bien qu'en 
beaucoup plus petite proporti on que le renard (McKinnon & Bêty, 2009). En lien avec ces 
autres études, notre util isation de ca méras pour identifier les prédateurs aux nids artificie ls 
nous a pe rmi s de confirmer l' utilité des nids artific ie ls pour mesurer le lisq ue de prédation 
pour les o iseaux de ri vage. De pui s le commencement de l' utili sation des ni ds arti fic ie ls en 
ornithologie, il s ont é té critiqués co mme attirant des prédateurs d ifférents que les nids 
nature ls (Burke et al. , 2004 ; Thompson & Burhans, 2004). Cette même critique a été 
soul evée contre notre utili sation des nids artificie ls pour docu menter un gradient la titudinal 
du ri sque de prédation (chapitre 5; Faaborg, 2010). Grâce aux données des caméras situées 
aux nids artifi cie ls (McKinnon & Bêty, 2009), en combin aison avec toutes les études sur 
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l' identi ficati on des prédateurs aux nids naturels (Cartar & Montgomerie, 1985 ; Liebezei t & 
Zack, 2008 ; McKinnon & Bêty, 2009), nous avons été en mesure de fo urnir l'évidence que, 
dans la toundra arctique, les nids artificie ls et les nid s nature ls d 'o iseaux de ri vage paltagent 
le même prédateur principal; le renard arctique. 
En plu s d'avo ir généré les données essentielles pour tes ter l' hypothèses des pro ies 
alternatives dans notre système d 'étude, nous avons contri bué à la connaissance des re lations 
proies-prédateurs qui affec tent les o iseaux de ri vage nichant dans l' Arct ique . De plu s, nous 
avons, je l'espère, démontré le potentiel de la méthode de sui vi de ni ds avec caméras. En 
montrant qu ' il n'y a pas d 'effet apparent des caméras sur la survie journalière des nids (ni 
naturel, ni arti fic iel), nous encourageons les autres che rcheurs à utili ser cette approche pour 
1) identi fier les prédateurs aux nids (nature l et artifi ciel), 2) dimin uer les visites aux nids 
sui vis et 3) qu anti fier l' acti vité des prédateurs de manière systématique comme dans le 
chapitre 4 . Dans le deuxième chapitre, nous avons seul ement publié les résultats sur quatre 
ans à un site de l 'Arctique canadien, mais les caméras nous donnent le potenti el de sui vre la 
vari ati on interannuelle et spatiale des prédateurs dans ]' Arctique sur une plus grande échelle. 
Par exemple, pendant nos quatre années d 'étude, le renard arctique était le seul prédateur aux 
nids naturels, mais deux ans après, en continuant le sui vi avec les caméras, nous avons 
découvert un autre prédateur des nids; la grue canadienne (Crus canadensis; lB données non-
publi ées). C'est seulement avec les caméras, que nous serons capables de détecter des 
change ments de prédateurs qu i sont prédits avec les changements climatiques. Bien entendu , 
il est possible de mener des études importantes et va lables sur la prédati on des nids d'o iseaux 
de rivage sans util iser de caméra mais, les caméras peuvent être ex trêmement efficaces pour 
nous donner un coup d'œil ex traordinaire dans l' écologie des prédateurs et proies , e t ce 
d ' autant plus pendant l' été arctique où l' on bénéfi c ie de 24 heures de sole il par jour ! 
6.2 L 'HYPOTHÈSE DES PROIES ALTERNATIVES 
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L ' hypothèse des proies altern ati ves suggère que la ré ponse foncti onne lle et numérique 
des prédateurs à la fluctuati on des populations de rongeurs peut influencer la vari ati on 
annuelle du ri sque de prédation sur les proies alternative telles que les œufs d'o iseaux 
(Angelstam, Lindstrom & Widen, 1984; Lack, 1954). Dans le pre mier chapitre, j 'ai montré 
que le renard arctique était le seul prédateur des nids de limicoles pendant la péri ode d 'étude. 
Ce résultat nous a permi s de tester une prédicti on de l' hypothèse des proies alte rnati ves; le 
succès de nidification des limico les est influencé par les cycles de lemmings via des 
interacti ons trophiques indirectes (press ion de prédation par le renard arctique plus é levée dû 
à une diminution de l'abondance de lemmin gs, leur princ ipa le proie). En utili sant les ni ds 
artificiels pour mesurer la variati on interannuelle dans le ri sque de prédation et un sui vi de 
nids naturels de deux es pèces de limicoles aux deux sites sur l' îl e Bylot pendant 5 années 
consécutives, le deuxième chapitre de ma thèse montre que la prédati on des œufs de limico les 
par le renard arctique est influencée par l' abondance de leur pro ie préférée, le lemming. Un 
suivi de nids artificie ls aux deux sites sur l'île Bylot a révélé un effet négatif de l' abondance 
de lemmings sur le ri que de prédati on; le ri sque de prédation sur les nids artifi cie ls a 
diminué quand l' abondance de lemmings a augmenté. De mê me, les modè les de survie 
j ournalière des nids ont indiqué que la variati on interannuell e était mieux expliquée pa r 
l 'abondance de lemmings que par l' abondance de prédateurs. Quand l' abondance de 
lemmings était basse, le succès de nidificati on était presque nul pour les deux espèces 
étudiées. 
Quand on étudie les interactions trophiques avec des populations cyc liques co mme le 
lemming (cycles de 3 à 4 ans), les conclusions tirées d ' une étude de 5 ans sont limitées parce 
que la vraie taille d' échantill on est seulement d'un cycle. Pour mieux répondre à ces 
questi ons, il es t c laire ment préférable d ' utili ser des données à long terme qui couvrent 
pl us ieurs cyc les. E n l 'absence de données à long terme sur le succès de nidification des 
limicoles, nous avons testé nos prédic ti ons avec deux méthodes (nids naturels, nids 
arti ficiels) e t avec des réplicas pour chaque méthode (deux espèces pour les nids nature ls et 
deux sites pour les nids aI1ificiels). M ême si l'étude est limitée en taille d 'échantill on (5 
années), la simil arité des résultats entre les méthodes et avec les autres études semblab les, 
nous donne plus de confiance qu ' il y a un e ffe t. 
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B ien e ntendu , cette relati on indirec te entre l' abondance de lemmjngs et la press ion de 
prédation sur les nids de limico les mé rite une enquête plus approfondie. Nos données nous 
ind iquent que le succès de nidification é tait le plus bas pendant le premier crash de le mmjngs 
en 2006, mais c'était plus haut dans le de uxième cras h en 2009. Dans le chap itre deux, je 
suggère que le succès de nidification plus haut en 2009 pe ut ê tre ex pliqué par une ba isse de la 
densité des limico les. Sans un indi ce de de nsité conigé pour la probabili té de détection, il es t 
imposs ible de confirmer cette hypothèse. M ais, les données de nids arti fic iels, qui n'éta ient 
pas affec tées par ce changement de de nsité présumé, on t montré un plus fo rt ri sque de 
prédation pour les deux années de c rash de le mming. C'est donc probable que la dens ité de 
nids naturels puisse influencer la compétiti on apparente due à un prédateur partagé e ntre les 
lemmings et les limicoles. 
Si la densité est une variable importante, d 'autre variables qui influencent la densité de 
n ids de limicoles peuvent auss i in fl ue nce la relati on indirecte entre le mmings et li micoles. 
Pour réduire la complex ité des modèles (à cause d ' une ta ille d 'échantill on limitée), nous 
n'avons pas inclus les variables météorologiques dans notre étude. La couverture de ne ige au 
printe mps a un effet sur la densité de nids de limicoles à plus ieurs sites dans l' Arctique 
(M eltofte, Hoye & Schmidt, 2008; Smith et al. , 201 0b), c'est donc poss ible qu'en 
influençant la densité de nids de limicoles, la couverture de neige pui sse influencer la re lati on 
indirecte e ntre les le mmings et les limicoles. Cette di scuss ion soulève d 'autres questions. 
Est-ce possible que la densité de nids de limi coles pui sse déterminer si ces dern iers vont jouer 
un rôle de pro ie alternati ve ou de proies acc idente ll e dans le régime ali mentaire du renard 
arctique, et est-ce que c'est ce rôle de proie (alternati ve ou acc idente lle) qui va déterminer la 
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présence d ' une re latio n indirecte? Nous avons essayé d 'estimer la de nsité de nids d'oiseaux 
de rivage à notre s ite en utili sant les méthodes de PRISM (Bart & Earnst, 2002), mai s le 
no mbre de nids était trop bas pour l'utili sati on de cette méthode. U ne autre façon d 'estimer 
la densité d 'oiseaux de rivage dan s les années de faibl e densité peut être les inventaires de 
couples d 'oiseaux en début de saison (Meltofte, 2001). Je suggère que de futures études 
pren ne nt en compte la de ns ité des nids puisqu 'elle pourrait avo ir un effet déterminant sur les 
relations prédateurs-pro ies. 
6.3 L ' HYPOTHÈ SE DES PROIES ALTERNATIVES HIÉRARCHIQUES 
U ne compétition apparente entre les espèces due à un prédateur partagé est supposé de 
se produire dan s des environne me nts pauvres défini s par une faibl e dens ité de proies 
préférées et où les prédate urs sont contra ints de fourrager de façon opportuni ste (Holt & 
Kotle r, 1987). Dans le quatrième chapitre de la thèse, j 'ai dé montré qu'au cours des années 
de déc lin et de faib le abondance de lemmings (environne ment pauvre) le ri sque de prédation 
sur les nid s artificiels a aug menté dans les zones de den ité é levée de nids d'o ies à l'inté ri eur 
d'une colonie de grandes o ies des ne iges. Les camé ras de surveillance ont confirmé que 
l'activité du re nard arc tique a augmenté avec la de nsité de nids d'oies. Ces données supportent 
l ' hypothèse des proies a lte rnati ves hiérarchiques qui suggère que lorsque les proies préférées 
(lemmings) dimjnuent e n abondance, la proi e a lternative dans le systè me (les œufs d'oies) 
devient la proi préférée de second ordre e t la pro ie acc idente lle (les œufs d'oiseaux de 
ri vage) devient la proie alte rnative de second o rdre. Lorsqu ' un prédateur rencontre plusieurs 
proies qui diffèrent en profitabi lité, il n'es t pas é tonnant qu 'u ne chaîne hi érarchique 
d ' interactions indirec tes e ntre les proies préférées, a lternati ves e t accidentelles pui sse en 
résu lter. Cependant, à notre con naissance, cette étude est peut-être la pre mjère étude 
e mpirique à étudi e r l'hypothèse des proies a lte rnatives hiérarchiques dans un système avec 
plu sieurs e pèces de proies (> 2) et ce, dans un cadre naturel. 
U ne des fa iblesses de cette é tude (comme celle du chapitre 3) est qu'elle se déroule sur 
une éche ll e te mpore lle limitée couvran t seule ment trois étés. Selon les données de trappage 
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mo rte l, les tro is é tés ont couvert un pi c, un déclin et une creux d 'abondance de lemmings, 
mais notre pic (0 .90 le mming/lOOTN) éta it assez loin en amplitude des pics des années 
précéde ntes à l'île Bylot (Gruyer, Gauthier & Berteaux, 2008). Il serait donc inté ressant de 
réplique r cette é tude pendant une autre séri e d ' années avec des pi cs, des déclins et des c reux 
q ui diffè rent en amplitude. Pour être bie n supportée, notre étude sur l' hypothèse des proies 
a lternati ves hié rarchiques a besoin d 'être ré pliquée à l'île Bylot et auss i à d 'autres sites dans 
l'Arc ti q ue où les lemmings sont les pro ies préfé rées des prédateurs, et o ù il y plusieurs cho ix 
de pro ies a lternati ves ou acc ide nte lles. C'est seule ment avec une combinaison de plusieurs 
études q ue no us a ll ons vra iment ê tre capables de mi eux comprendre les re lations entre pro ies 
préférées, a lternati ves e t acc idente lles. 
À l'opposé du c hap itre 3, nous n'avons pas fa it de suivi de nids natu rels d 'oiseaux de 
rivage dan la colonie d'o ies . Comme nous l'avons noté au chapitre 3, lorsque nous avons 
essayé d 'é tudi er les inte rac ti ons indirectes entre les le mmings e t les oiseaux de ri vage à la 
colo nie d 'o ies, le no mbre de nids trouvés dans le site d 'étude de 4 km2 é tait trop fa ible. À 
chaque année, le nombre de nids pa r espèces n'a j a mais dépassé 1. Cette observation appuie 
en parti e notre hypothèse hié rarchiqu e, à savoir que le ri sque de prédation peut être assez 
é levé dans e t autour de la co lonie d 'o ies pour exc lure certaines espèces d 'oiseaux de rivage. 
A uss i, lo rsque des nids d 'o iseaux de ri vage ont été trouvés près de la colonie d 'o ies (mais en 
deho rs du site d 'étude défini ), il s appaJt enaient plus souvent à des plu viers (pluvier doré et 
plu vie r argenté) aux lieux des bécasseaux (Baird 's et à c roupi on bl anc). Ces espèces de 
plu vie rs semble nt avo ir des comporte ments plus agress ifs contre les prédateurs que les 
bécasseaux (LM observations pe rsonne lles). Il est donc poss ible qu ' il s soient mieux adaptés à 
la nidificati on dans les zones de plu s fo rt ri sque de prédation. Pour vraiment in ves ti guer 
l' hypothèse d 'exc lusion des oiseaux de ri vage dans les zones de fOite densité d 'oies, il serait 
inté ressant de faire un in ventaire d 'oiseaux de ri vage le lo ng d'un transect entre le S ite 2 
(colonie d'oies) e t le Site 1 (pas d 'oies), et d' accompagner cet in ventaire d ' un sui vi de nids 
artifi ciels sur le mê me transec t. Si le ri sque de prédati on diminue quand la distance de la 
coloni e augmente, on peut s'attendre auss i à un changement dans 1) la communauté av iaire, 
avec les espèces plus agress ives s ituées plu s proches de la colonie, et/ou dans 2) le 
comporte ment des indi vidus d' une espèce, avec les individus au comporte ment anti -préda teur 
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plus efficace nichant plus proche de la colonie . Mal gré toutes ces incertitudes dans notre 
étude, j 'espère que notre proposition d ' une hypothèse des proies alternati ves hiérarchiques va 
inciter les futurs chercheurs à inves tiguer si la compétit ion apparente due à un prédateur 
partagé peut entraîner l'exc lu sion des oiseaux de rivage des zones de faib le abondance de 
lemmings et de den sité é levée de nids d'oies. 
PARTIE 2: V ARIA TION DE RISQUE DE PRÉDATION DES NIDS D ' OISEAUX DE 
RIVAGE A GRANDE ECHELLE SPATIALE DANS L 'ARCTIQUE 
6.4 LES TENDANCES LA TITUDINALES DANS LE RISQUE DE PRÉDATION 
Même si nous sommes maintenant en mesure de documenter les migrati ons 
magnifiques des oiseaux nichant dans l'Arctique (Egevang et al., 2010 ; Gil l et al. , 2005), les 
motifs qui poussent les oiseaux à entreprendre ces longues migrati ons énergétiquement 
coûteuses demeurent un grand mystère. Dans le chapitre 5, nous avons fourni des données 
quantitati ves qui supp0l1ent l 'hypothèse que les oiseaux qui vo lent plus lo in dans l'A rctique 
pour se reproduire peuvent acq uérir des avan tages sou ~ la forme d ' un ri sque de prédation 
diminué. Notre artic le présente de nouvelles évidences qui soulignent l'importance du ri sque 
de prédation dan s l'évoluti on de la mjgration sur longue di stance. Nous présentons un 
ensemble de données intri gantes qui révèlent des avantages de la mjgration à longue distance 
chez les oi seaux nichant dans l'Arctique. 
Même si nous étions capables de montrer avec confiance une tendance latitudinale 
dans le ri sque de prédation , il reste à répondre à la question, pourquoi? Nature llement, notre 
premier instinct est de penser que la communauté de prédateurs change au travers d ' un 
gradient latitudinal. Cela a été démontré dans les environnements tropiques et tempérés que 
la diversité des mammifères diminue avec la latitude (Qian, Badgley & Fox, 2009). Mais sur 
notre transect à travers l'Arctique canadien, la communauté est re lati vement stable avec le 
renard arctique comme principal prédateur à tou s les sites (sauf Akimiski) et les mêmes types 
de prédateurs aviaires à tous les sites (8 ou 9 espèces au total , incluant des labbes , goélands, 
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et corbeaux) . Alors, en termes de communauté de prédateurs et de proies alte rnati ves, les 
s ites sont comparables. Selon les chapitres 3 et 4, il est poss ible que la présence de 
populations cycliques comme les lemmjn gs ou ce ll e de grandes colonies d 'autres pro ies 
alternati ves comme les oies pui sse influencer le ri sque de prédation. Larson (1960) et Gil g et 
Yoccoz (2010) ont même suggéré que la seule présence de lemmings influence la di stri bution 
des oiseaux dans l'Arctique. Mais, dans notre étude, tous les sites (sauf Coats Island) sont 
caractéri sés par des cycles de de populati on de lemmings et tous les sites (sauf Alert) sont 
situés proche de s ites de nidification d 'oies ou de colonies d 'autres oiseaux. Alors, il semble 
que ce n'est pas seulement la présence d ' un type de prédateur ou de pro ie alte rnati ve qui 
génère cette tendance latitudinale. Il est plus probable que la tendance latitudinale dans le 
ri sque de prédation soi t due à des changements dans 1) le taux d 'acti vité des prédateurs 2) la 
densité des prédateurs 3) la magnitude des cyc les de lemmings et la réponse fo nctionne lle et 
numérique des prédateurs à ces cyc les, 4) la densité de proies alternati ves comme les oies et 
5) la densi té de nids d 'oiseaux de ri vage (d iscuté dans le sommaire du chapitre 3). Si nous 
pouvions mesurer toutes ces variabl es systématiquement au travers d ' un même gradi ent 
latitudinal, nous aurions une meilleure idée des mécanismes responsables de la diminuti on du 
ri sque de prédation avec la latitude. Il s'agit bien sû r d 'u n grand défi, mais avec la 
collaborati on entre les chercheurs dans l' Arctique, tout est possible. 
6.5 CONCLUSION 
Sur les a ires de nidification dans l' Arctique, la reproduction des oiseaux de ri vage est 
limitée principalement par la prédati on, la disponibilité des ressources et par les phénomènes 
météorologiques extrêmes. Bien que la prédati on des adultes par des oiseaux prédateurs 
pui sse se produire toute l'année (Lank et al., 2003), la prédati on des nids semble être un 
facteur encore plus limitant pour la croi ssance de la popu lation d'oiseaux de ri vage. Dans les 
années où l'abondance des prédateurs es t é levée dans l'Arctique, le succès de nidi ficati on peut 
être réduit à 0%, limitant ainsi le recrutement des j eunes et entraînant des cyc les annuels dans 
la taille de la populati on (Blomq vist et al. , 2002 ; Meltofte et al. , 2007b ; Summers, Underhill 
& Syroechkovski , 1998). Le but de cette thèse était d 'éclaircir le rôle des interactions proies-
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prédateurs dan s l'éco logie de la reproduction des o iseaux de ri vage nichant dans l'Arctique à 
plusieurs échel les spatiales. 
La recherche présentée dans cette thèse a documenté que lques mécanismes par lesquels 
l'écologie de la re production des oiseaux de rivage nichant dans l'Arctique peut être affec tée 
par des interacti ons trophiques à petite éche lle sur l' î le Bylot. À plus grande échelle, nous 
avons démontré que la diminution de la prédation à de hautes latitudes est probablement un 
des facteurs qui a influencé l'évo lution de la migration de longue di stance pour les o iseaux 
nichant dans l' Arctique. Dans le contexte des changements c limatiques, ces résultats mettent 
en évidence la vulnérabilité potentielle des communau tés d'o iseaux arctiques aux 
changements dans les communautés de prédateurs induits par le réchauffement. Des 
changements dans les communautés de prédateurs de l'A rctique, qu 'il s'agisse de 
changements dans leur composition ou leur densité, pourraient être catastrophiques dan s 
l'écosys tème arctique où plusieurs espèces d'oi seaux ont probabl ement co-évolué des 
stratégies de mi grati on et de reproducti on en présence d ' un ri sque de prédation au nid 
relativement faib le. Face au changement du climat, les relatio ns prédateur-p roie impliquant 
les oiseaux de ri vage ri squent aussi d 'être altérées par des change ments dans les 
communautés de pro ies alternati ves. Si les populations d 'oies ni chant dans l'Arctique 
continuent d'augmenter (Gauthier et al., 2005) , et que les cyc les de lemmings diminuent 
(Hbrnfe ldt, Hipki ss & Eklund , 2005), le ri sque de prédation sur les o iseaux de ri vage pourrait 
changer considérablement. 
Dans l'ensemble, j e pense que cette thèse souli gne l'importance de la prédation dan s la 
l'écologie des oiseaux de rivage nichant dans l'Arctique canadien. Nous avons fourni des 
évidences supplémentaires que la prédation sur les oiseaux de ri vage peut être affec tée par 
des cycles de popu lations de micromammifères et nous avons fourni une nouvelle évidence 
que cette relation peut être affectée par la densité d'autres es pèces de proies alternati ves, te lles 
que les colonies d'oi seaux nicheurs. L'abondance des espèces a lternatives se mble jouer un 
rôle important dans le ri sque de prédation des oi seaux de ri vage en affectant à la foi s les 
tendances tempore lles de la survi e au nid et les tendances spati ales dans le ri sque de 
prédation à l 'échelle locale Je pense que la prochaine ques ti on sera de vo ir i les tendances 
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spatiales du ri sque de prédati on à grande échell e dans l'Arctique sont influencées au moins en 
partie par ces tendances à l'échelle locale. 
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